前 言 


“21 世纪 将 是 生命 科学 的 世纪 ”, 这 种 说 法 引起 人 们 的 关 
注 。 本 世纪 从 60 年 代 起 ,大 批 数学 家 、 物 理学 家 ,力学 家 以 及 
控制 论 专 家 ,从 航天 学 ,、 核 物理 学 等 研究 部 门 转向 生物 科学 领 
域 , 生 物 学 的 发 展 吸 引 T 了 各 行 各 业 的 科学 家 ,历史 的 事实 证 实 
了 ， 不 同学 科 对 生物 科学 的 次 透 ， 使 得 生物 学 得 到 很 大 的 发 
展 . 例 如 分 子 生 物 学 的 开创 性 著作 《生命 是 什么 》, 就 是 奥地利 
物理 学 家 、 最 子 力学 创始 人 之 一 薛 定 刘 1944 年 发 表 的 ; 1948 
年 维 纳 的 《控制 论 》 把 生物 系统 的 研究 和 通讯 控制 系统 的 研究 
联系 起 来 ;又 如 DNA 双 螺 旋 结 构 立 体 模型 、 三 联 遗 传 审 码 、 
都 是 物理 学 家 所 提出 ， 在 神经 科学 中 神经 膜 传导 的 H-H 方 
程 和 侧 抑 制 神经 网 络 的 Hartline 方程 都 获得 到 诺 贝 尔 奖 ,这 
一 切 说 明 学 科 的 相互 渗透 是 目前 科学 发 展 的 重要 特征 之 一 ， 

近代 生物 科学 的 发 展 可 以 说 有 两 个 特点 : 一 是 微观 方向 
的 发 展 , 如 细胞 生物 学 、 分 子 生 物 学 、 量子 生物 学 "的 发 
展 等 等 ， 显 微 镜 的 出 现 使 得 生物 科学 向 微观 方向 发 展 得 到 了 
可 能 ， 显 微 镜 下 人 们 可 以 看 到 生物 的 细胞 和 细胞 的 结构 ， 但 
是 显微镜 下 无 法 使 人 们 了 解 各 种 细胞 群体 之 间 的 互相 作用 . 
作为 一 个 系统 , 它 的 发 展 过 程 以 及 发 展 趋势 ,就 必须 用 数学 的 
方法 来 研究 ， 人 们 可 以 通过 显微镜 观察 和 实验 去 了 解 生 物 细 
胞 的 各 种 特性 ,但 是 显微镜 和 实验 都 不 能 得 到 综合 的 结论 ,而 
这 种 结论 也 必需 用 数学 的 方法 来 进行 ， 因 此 也 可 以 说 生命 科 
学 的 微观 方向 发 展 必 不 可 少 的 要 引用 数学 方法 。 生物 科学 另 
一 发 展 特 点 是 宏观 方向 :从 研究 生物 体 的 器 官 、 整 体 到 研究 种 


间 证 和 


ts 


群 . 群 落 . 生 态 圈 . 生物 体 生 物 器 官 、 细 胞 分 子 的 研究 ， 我 们 
都 可 以 通过 观察 和 实验 来 进行 ， 但 是 对 于 生态 学 的 研究 则 不 
完全 是 这 样 . 数 学 的 推理 显示 了 特别 的 重要 性 ,可 以 说 生态 学 
是 一 个 以 推理 为 主体 的 科学 ,所 以 有 人 说 “生态 学 就 是 数学 ”. 

人 们 深信 数学 也 将 象 显微镜 一 样 帮助 人 们 去 揭示 生命 的 
奥秘 .生物 数学 的 研究 就 是 通过 数学 模型 来 实现 的 ， 只 要 模 
型 的 建立 符合 生物 发 展 规律 ,然后 通过 对 模型 的 数学 推理 , 进 
而 发 现 新 的 生命 现象 ， 就 如 和 人们 周知 的 事实 一 样 ， 在 天 体力 
学 的 发 展 史 中 曾 有 利用 万 有 引力 的 假设 ， 依 靠 数学 模型 和 严 
格 的 数学 推算 ,准确 的 预测 尚未 被 人 们 发 现 的 天 体 的 具体 位 
置 和 大 小 ， 人 们 也 深信 数学 在 生命 科学 中 的 地 位 。 数 学 模型 
不 但 可 以 帮助 人 们 去 研究 生物 体 ` 了 解 生 物体 ,而且 可 以 帮助 
人 们 去 把 生物 现象 与 工程 联系 起 来 ， 为 生物 工程 的 理论 工作 
展现 出 美好 的 前 景 . 

生物 数学 研究 工作 本 身 也 推动 了 数学 的 发 展 . 人 们 发 现 ， 
不 但 以 前 许多 数学 中 的 古典 方法 在 生物 科学 中 得 到 了 很 好 的 
利用 ， 而 且 对 生物 科学 问题 的 研究 ， 也 给 数学 工作 者 提出 了 
许多 新 的 课题 ， 例 如 近 些 年 来 人 们 很 有 兴趣 的 关于 混沌 现象 
的 研究 等 等 ,这 种 新 的 课题 的 出 现 并 非 偶 然 , 因 为 数学 从 研究 
非 生命 体 到 研究 有 生命 体 是 从 简单 到 复杂 的 一 个 飞 取 ， 

生物 数学 是 一 门 独立 的 学 科 ， 是 一 门 边 缘 性 的 新 兴 的 学 
科 , 它 的 内 容 是 十 分 广泛 十 分 丰富 的 ， 在 1984 年 第 一 届 全 国 
生物 数学 会 期 间 , 许 多 同志 提出 希望 出 一 本 小 册子 ,向 我 国 读 
者 全 面 地 介绍 一 下 生物 数学 的 基本 内 容 ， 但 就 目前 情况 我 们 
还 很 难 做 到 "全面 "， 只 是 在 第 一 届 全 国生 物 数学 会 议 学术 讨 
论 内 容 的 基础 上 ,确定 了 这 本 书 的 主要 内 容 , 这 绝 非 生物 数学 
的 全 部 ,还 有 很 多 重要 内 容 由 于 时 间 和 人 力 关 系 , 我 们 还 没有 
收 辑 到 书 中 ,例如 酥 动 力学 ,生物 数量 经 济 学 等 等 ， 我 们 将 用 


; 


别 的 办 法 来 加 以 补充 。 本 书 重 点 在 于 介绍 生物 数学 各 个 分 支 
的 基本 内 容 , 而 对 于 所 用 到 的 数学 方法 则 只 能 作 简 单 介 绍 ， 
由 于 生物 数学 是 一 个 新 兴 的 学 科 , 发 展 又 很 快 ,我 国学 者 
从 事 这 个 学 科 的 研究 工作 时 间 也 不 长 ， 节 中 难免 会 有 朴 漏 或 
错误 , 望 读者 不 将 指教 为 感 。 
1986 年 5 月 
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第 一 章 ”种 群生 态 学 模型 


陈 兰 着 
(中 国 科学 院 数学 研究 所 ) 
一 、 引 言 


在 生物 科学 的 研究 中 ,人 们 往往 从 两 个 角度 去 考察 问题 . 
一 是 考察 生物 体 的 微观 性 态 , 例 如 一 个 生物 体 的 各 种 器 官 , 细 
胞 、 分 子 等 的 性 质 ， 而 另 一 个 研究 的 方向 则 是 宏观 的 研究 ,不 
但 研究 生物 体 本 身 ， 而 且 人 研究 生物 体 的 生存 与 周 图 环境 的 关 
， 系 ，、 这 就 是 生态 学 。 生态 学 中 的 主要 概念 不 是 器 官 、 细 胞 、 
分 子 , 而 是 种 群 、 群 落 和 生物 图 ,并 且 篆 常 不 是 以 某 个 生物 体 
为 主要 研究 对 象 ， 而 是 研究 某 个 生物 种 ( 即 种 群 )。 既然 是 研 
究 生 物体 (种 群 ) 的 生存 与 环境 的 关系 ， 这 里 的 环境 当然 不 
仅 包括 自然 环境 ,例如 气象 条 件 与 地 理 环境 等 ,而 且 包 含 别 的 
生物 体 ( 种 群 ) 的 存在 .例如 研究 大 熊猫 的 生态 学 问题 ,不 仅 要 
研究 大 熊猫 所 处 的 地 理 环境 \ 气 象 条 件 ,而 且 要 研究 它 的 主要 
食物 一 一 竹子 的 生存 情况 以 及 天 敌 ( 黑 能 等 因 萄 动物 ) 的 存在 
和 对 大 熊猫 的 伤害 情况 。 因 而 这 个 研究 生物 体 与 环境 关系 ” 
的 科学 ,可 以 换 一 句 话 来 说 是 研究 某 种 生态 系统 的 科学 . 既 
然 是 研究 系统 ， 则 显然 不 能 只 用 实验 与 观察 的 方法 来 达到 
研究 的 目的 ,还 要 加 之 于 分 析 ,这样 无 疑 数学 的 工具 是 必 不 
可 少 的 ,所 以 有 人 甚至 于 说 “生态 学 就 是 数学 ,这 话 也 是 有 一 
定 道理 的 . 


这 种 各 种 群 与 自然 环境 之 间 的 “关系 ”， 或 者 说 这 种 在 一 
定 自然 环境 下 的 系统 ， 往 往 可 以 通过 一 个 数学 的 模型 来 描 
述 . 这 样 的 模型 就 称 为 种 群生 态 学 模型 .在 种 群生 态 学 中 ,我 
们 的 目的 是 要 想 办 法 去 建立 能 够 比较 准确 地 描述 这 个 生态 系 
统 的 数学 模型 ,然后 通过 数学 的 计算 和 数学 理论 分 析 去 解释 ， 
去 了 解 一 些 生 态 现象 ,以 达到 人 类 对 某 些 生 态 现象 的 控制 ， 


二 、 单 种 群 模 型 


在 自然 界 中 ， 真 正 的 单一 的 种 群 是 没有 的 。 每 一 个 种 群 
在 自然 界 中 都 属于 某 一 个 层次 ， 常 常 存在 它 的 “高 一 层次 ”的 
种 群 ( 即 它 的 捕食 者 )， 也 存在 它 的 “同一 层次 ”的 种 群 (资源 
的 竞争 者 ) 和 它 的 “ 低 一 层次 ”的 种 群 ( 它 的 食物 供应 者 )。 即 
使 是 这 样 ,为 了 更 好 地 掌握 一 般 原理 ,我 们 研究 单 种 群 模型 也 
是 必要 的 、 而 把 其 他 各 层次 的 种 群 的 存在 和 自然 环境 因素 都 
归结 于 模型 的 参数 ,概括 为 其 “内 课 增 长 率 ”、“ 容 纳 量 * 等 ， 这 
样 使 得 问题 简化 ,便于 对 基本 原理 的 研究 ， 

我 们 要 研究 某 一 种 群 数量 随 着 时 间 的 变化 规律 ， 这 样 就 
可 能 有 两 种 情形 ， 

(i) 对 于 寿命 比较 长 、 世 代 重 双 的 种 群 。 而 且 数 量 很 大 
时， 其 数量 的 变化 常常 可 以 近似 地 看 成 是 一 个 连续 过 程 。 这 
种 情况 的 数学 模型 通常 可 用 微分 方程 来 描述 . 

(ii) 寿命 比较 短 、 世 代 不 重要 的 种 群 , 或 者 虽然 寿命 比 
较 长 ,世代 重 又 的 种 群 ,但 数量 比较 少时 ,其 数量 的 变化 常用 
一 差分 方程 来 描述 ， : 

因而 种 群 数学 模型 中 就 有 上 述 两 大 类 。 对 于 连续 时 间 的 
模型 ,有 时 我 们 不 是 研究 种 群 的 总 数量 的 变化 规律 ,而 是 研究 
其 密度 的 变化 规律 ,这 样 又 有 两 种 情况 : 


* 好 所 


(a) 如 果 所 研究 的 种 群 在 空间 中 的 密度 分 布 大 致 均匀 ， 
这 时 的 数学 模型 将 是 一 个 常 微分 方程 

(b) 如 果 所 研究 的 种 群 在 空间 中 的 密度 分 布 是 不 均匀 
的 ,而 且 种 群 可 以 由 高 密度 往 低 密度 流动 ,这 时 的 数学 模型 将 
是 一 个 偏 微 分 方程 


(一 ) 连续 增长 的 单 种 群 模型 


我 们 假设 所 研究 的 种 群 密度 分 布 是 均匀 的 ， 只 是 时 间 * 
的 函数 ,以 _N(z) 记 种 群 在 时 刻 的 密度 ,最 为 简单 的 数学 模 
型 就 是 
dN| dt = rN {1-1) 
易 解 出 得 
N(1) = N(0)exp[rt] (1-2) 
这 里 + 是 种 群 的 内 让 自 然 增 长 率 ( 出 生 率 减 去 死亡 率 )， 我 们 
假定 它 为 一 常数 。 这 种 模型 过 分 简单 ， 对 于 一 般 的 种 群 都 不 
实用 ,例如 很 明显 ,如 果 r 0, 由 (1-2) 可 以 看 出 当 :一 co 
时 , 则 No 一 oo。 在 自然 界 中 ， 种 群 的 密度 均 非 无 限 增加 ， 
而 是 由 于 自然 环境 的 约束 ， 种 群 密 度 有 一 个 最 大 限度 ， 记 为 
久 ，1938 年 Verhulst-Pear! 提出 修改 模型 (1-1) 为 
dN|/ dt = rN(K 
— N)/K (1-3) 
这 个 天 称 为 负载 容量 
(也 称 容纳 量 )。 当 然 寞 
型 (1-3) 也 是 可 以 求解 
的 ， 而 且 容 易 看 出 模型 
(1-3) 有 两 个 平衡 点 ,其 
一 是 N 一 0, 另 一 个 则 
是 N=K (当初 值 取 到 


Ni 一 0 或 Ne 一 久 时 , 有 aN/ ds 一 0), 平 衡 点 N = 0 是 不 稳 
定 的 (任何 接近 于 NN = 0 的 初 值 出 发 的 (1-3) 的 解 当 * 增加 时 
都 远离 W= 0)。 而 平衡 点 N 一 《是 渐 近 稳定 的 【对 于 任意 给 
定 的 8 > 0, 必 存 在 8 > 0, 使 当初 始 值 在 (K 一 8,K + 6) 
内 的 任意 解 。N(Cz) 都 有 | 及 一 NO)| 一 se, 且 当 ;一 oo 时 ， 
N(#) -> K], 而且 平 衡 点 六 一 天 不 仅 是 渐 近 稳定 的 ,而 且 是 全 
局 渐 近 稳定 的 (对 于 任何 初始 W(0) 王 Ni>0 出 发 的 解 NL7) 都 
有 当 : -> co 时 N(z) 一 玉 )。 这 就 说 明 由 模型 (1-3) 所 描述 的 生 
态 现象 必 将 达到 生态 平衡 (种 群 不 会 绝 灭 ,也 不 会 无 限 繁殖 )， 
我 们 看 到 模型 (1-3) 比 模型 (1-1) 仅 是 右 端 多 了 一 个 因 
子 (K 一 N)/K， 这 个 因素 我 们 称 为 密度 制约 因素 .我 们 可 以 
看 出 这 个 密度 制约 因素 只 和 种 群 密度 NN 起 线性 的 关系 ， 因 此 
我 们 称 模型 (1-3) 为 具有 线性 密度 制约 机 理 的 单 种 群 连续 时 
间 模 型 。 实 验证 明 , 这 种 模型 也 只 能 适应 于 低 等 生物 ,例如 细 
菌 、 醉 母 或 浮游 藻类 等 ,用 于 一 般 动物 种 群 偏差 还 是 很 大 。 人 
们 认为 引起 这 种 情况 的 原因 之 一 是 密度 制约 因素 的 线性 化 ， 
因而 提出 以 非 线 性 密度 制约 因子 ( 记 为 F(N)) 来 代替 (1-3) 
中 的 线性 密度 制约 因子 (K 一 N)/K， 就 得 到 一 个 一 般 性 的 
单 种 群 模型 
dN/d: = NF(N) (1-4) 
我 们 要 研究 种 群 密 度 N(z) 随 着 时 间 * 的 变化 而 变化 的 规律 ， 
首先 人 们 关心 的 问题 是 种 群 是 否 可 以 长 期 地 生存 下 去 ? 在 什 
么 情况 下 才 可 能 使 种 群 长 期 生存 下 去 ? 如 果 模 型 (1-4) 可 以 
用 来 描述 种 群 的 增长 规律 , 则 上 述 两 个 问题 就 化 为 数学 问题 : 
即 方程 是 否 存在 稳定 正平 衡 位 置 ? 这 个 正平 衡 位 置 是 否 是 大 
范围 稳定 的 ? 或 者 说 这 个 正平 街 位 置 的 吸引 区 域 有 多 大 ? 这 
里 所 谓 方 程 (1-4) 的 正平 衡 位 置 就 是 使 F(N*) 一 0 的 点 , 且 
N* > 0。 对 于 方程 (1-4)， 以 上 几 个 问题 在 数学 上 是 很 容易 
硬 44 曾 


得 到 答案 的 : 如果 N 一 N* 是 正平 衡 点 , 且 函 数 F(N) 具有 
性 质 ( 让 当 N> N* 时 ,，F(N) 二 0; (iiy 当 二 N* 时， 
F(N) > 0， 则 正平 衡 位 置 N 一 N* 是 大 范围 (全 局 ) 稳定 
的 . 
模型 (1-4) 我 们 没有 考虑 到 人 的 控制 因素 ,如 果 把 人 的 控 
制 因素 考虑 在 内 ,模型 (1-4) 则 变 成 
dN| dt = NF(N)— ur) (1-5) 
或 
dN dt = NF(N)— ut})N (1-6) 
这 里 的 ulz) 便 是 人 的 控制 量 ,例如 以 (1-4) 表示 鱼 的 增长 模 
型 , 则 模型 (1-5) 中 的 wz) 可 以 看 成 是 在 时 刻 * 人 捕捞 鱼 的 数 
量 ， 所 以 人 们 常 利用 模型 (1-5) 来 研究 如 何 捕 鱼 ( 即 如 何 选择 
控制 函数 u()), 使 得 我 们 养 鱼 的 总 收获 量 最 大 ,而 且 又 不 会 
破坏 水 中 鱼 的 生态 平衡 。 又 例如 以 (1-4) 表示 农田 中 害虫 的 
增长 模型 ， 则 模型 (1-6) 中 的 x(z) 可 以 看 成 是 在 时 刻 上 人们 
向 农田 喷洒 农药 的 数量 ,因而 人 们 常 可 利用 模型 (1-6) 来 研究 
如 何 安排 喷 酒 农药 的 数量 〈 即 如 何 选择 控制 函数 xz))， 使 
得 我 们 能 控制 住 农田 中 害虫 的 增加 使 之 不 影响 农作物 的 生长 
而 且 所 使 用 的 农药 量 为 最 少 . 这 些 问题 我 们 都 可 以 用 标准 的 
控制 论 方法 得 到 解决 。 
对 于 单 种 群 连 续 时 间 的 模型 ， 例 如 最 为 简单 的 模型 
(1-3), 也 只 是 一 种 近似 情况 ,实际 上 还 需要 考虑 以 下 的 情况 . 
(i) 我 们 在 (1-3) 中 假定 7 和 kK 都 是 常数 ,但 实际 上 ， 每 
一 种 群 的 内 豪 增长 率 * 是 与 时 间 有 关 的 ， 例 如 在 一 年 中 春 、 
夏 、 秋 、 冬 的 增长 率 不 一 样 ， 所 以 * 可 能 是 :的 函数 rt), 特 
别 是 周期 函数 .而 容纳 量 天 也 同样 可 能 与 时 间 有 关 变 成 玉 (z)， 
这 样 模型 (1-3) 则 变 成 : 
aN/ dt = r(ON (1— a C1-7) 


哩 5 各 


(ii 我 们 在 (1-3) 中 没有 考虑 到 时 灌 因 素 的 影响 ,在 实际 
中 密度 制约 因子 会 有 某 种 内 在 的 时 请 ， 例 如 有 一 个 有 限 的 特 
征 数量 记 为 了 , 这 样 模 型 (1-3) 则 变 成 : 
dN) di rN [ se | (1-8) 
Kk 


关于 模型 (1-7) 和 (1-8)。 在 生态 学 中 主要 希望 了 解 的 问 
题 仍 是 : 种群 是 否 绝 灭 或 是 长 期 生存 .但 研究 这 种 模型 的 困难 
程度 大 大 地 增加 了 ， 特 别 是 (1-8) 相当 于 一 个 无 限 维 的 微分 
方程 .如 果 再 考虑 密度 制约 是 非 线性 时 ,这 种 模型 解 的 性 质 就 
十 分 复杂 ,例如 Glass-MacEey 血液 细胞 模型 

dx | dt = f[x(: — 7)] 一 arfo 


其 中 ee # 为 整数 通过 计算 可 以 知道 这 种 模 
型 存在 混沌 现象 ， 


(二 ) 离散 时 间 的 单 种 群 模型 


我 们 已 知道 ,对 于 寿命 短 、. 世 代 不 重 登 的 种 群 ， 例 如 某 些 
昆虫 类 ,要 用 离散 时 间 的 模型 来 描述 。 这 时 相应 于 (1-1) 即 有 
NG 二 1) = XANG)( 或 NG 十 1) 一 NG) =rNG)) (1-9) 
1 > 0, 这 里 NG 是 代表 第 : 代 种 群 的 密度 (或 个 数 )。 这 个 
模型 也 与 (1-1) 一 样 没有 考虑 到 环境 对 于 种 群 的 密度 制约 ， 
1 二 1 时 Ne 随 * 无限 增长 。 相 应 于 模型 〈i-3), 则 有 线性 
密度 制约 模型 

af NO 
N(1 + 1) = NG [1+r( L 一 pa (1-10) 
(1-10) 是 模型 (1-3) 从 数学 形式 上 的 直接 演变 而 来 ,但 (1-10) 
用 于 种 群 模型 是 有 缺陷 的 。 容易 看 出 米 ， 当 NN(1) > 
ER Ba NC + 1) < 0" 这 是 不 适用 的 * 因 为 种 群 的 


密度 (个 数 ) 不 可 能 是 负数 。 因 而 在 实际 中 常用 的 离散 时 间 线 
性 密度 制约 模型 为 


N(i: + 1) = N(t)exp | r ( 一 和 (1-11) 


这 样 就 建 免 了 出 现 负 密度 的 问题 ， 如 果 考 虑 非 线 性 密度 制 
约 , 对 应 于 模型 (1-4), 我 们 有 : 
NU 十 1 一 NOOFLNCD] (或 写成 WU 十 1) 一 ELNCD]) 
(1-12) 
关于 离散 时 间 的 单 种 群 模型 (1-9) 一 (1-12)， 我 们 所 要 
讨论 的 问题 也 和 连续 模型 一 样 ， 要 考虑 平衡 位 置 N 一 人 
(F(N*) 一 1) 的 稳定 性 、 全 局 稳定 性 以 及 周期 解 的 问题 。 对 
于 模型 (1-12), 如 果 有 平衡 位 置 N = N*, 则 容易 知道 N=N” 
是 稳定 的 霖 件 为 


x (OF Ee 
-2 <N* (Ss) 0 | (ND)) ,< DG-13) 


如 果 (1-12) 有 唯一 的 正平 衡 位 置 N 一 W ， 而 且 这 平衡 
位 置 是 稳定 的 , 则 N 一 N” 为 全 局 稳定 的 充 要 条 件 为 : 

对 于 所 有 的 N>0 有 8[gCN)] 一 和 (1-14) 
注意 这 里 所 谓 全 局 稳定 就 是 说 ， 对 于 所 有 的 初始 值 N(0) 一 
xm 二 0 出 发 的 方程 (1-12) 的 解 NO :, 当 :一 co 时 有 NU 一 
N*, 

以 后 我 们 可 记 gLg(N)] = 2 (N) ,se(N)] = P(N)... 
glgt* '(N)] = gt(N)., | 

平衡 位 置 的 全 局 稳定 性 说 明了 模型 所 描述 的 种 群 终 将 获 
得 生态 平衡 ， 其 密度 稳定 于 某 一 个 数值 。 如 果 平 衡 态 为 不 稳 
定 ， 是 否 就 说 明 种 群 在 生态 上 不 能 达到 平衡 或 则 绝种 或 则 无 
限 增长 昵 9 对 于 离散 时 间 模 型 则 不 尽 然 、 有 了 时 虽然 模型 仅 有 
一 个 正平 衡 位 置 且 为 不 稳定 ,模型 还 可 以 存在 周期 解 , 也 就 是 


说 ,种 群 密度 在 某 数值 范围 内 周期 性 变化 , 既 不 绝 灭 也 不 无 限 
增长 ,这 在 生态 上 说 也 是 平衡 的 ,我 们 可 以 暂且 称 之 为 动态 平 
衡 。 这 里 所 说 周期 解 ， 也 就 是 存在 一 个 正 整 数 k, 使 得 差分 
方程 有 解 N(), 满足 NG 十 人 一 NGC)， 而 当 圭一 不 时 ， 
NG 十 门 失 N(1)， 这 个 解 NC?) 我 们 称 为 差分 方程 的 周期 为 
太 的 周期 解 。 其 上 的 每 一 点 NG 十 站 (i 一 0,1.…, 科 ， 我 
们 都 称 为 周期 为 上 的 周期 点 ; > 

一 个 差分 方程 的 模型 的 解 具有 比 微分 方程 的 解 复杂 得 多 
的 性 质 ， 我 们 可 以 从 关于 模型 (1-11) 的 计算 来 说 明 这 个 复杂 
性 ， 

对 于 模型 (1-11) 容 易 知道 N 一 玉 是 唯一 正平 衡 位 置 ， 这 
个 平衡 位 置 当 0 一 > 一 2 时 是 稳定 的 ,而 且 是 全 局 稳定 的 ; 当 
变 为 r > 2 时 则 平 笑 位 置 变 成 不 稳定 ,但 出 现 周 期 为 2 的 周 
期 解 , 称 为 两 点 环 , 这 个 两 点 环 是 稳定 的 ， 在 此 情况 下 种 群 密 
度 平衡 在 这 个 两 点 环 上 。 如 果 > 继续 增长 下 去 ， 则 两 点 环 又 
变 成 不 稳定 的 ,出 现 稳定 的 四 点 环 等 等 ,由 此 得 到 表 1.1. 


本 1.1 
定性 性 质 值 范围 
全 局 稳定 平衡 点 ep 
稳定 两 点 环 2.526>>+>2 
: 稳定 四 点 环 


2.056 mr 2 .526 


稳定 八 点 环 ; 当 ， 增加 时 周 
期 变 成 24 sy 2 
混 汪 现象 (任意 周期) 


2.092 re2 036 


F2692 
表 1 中 平衡 点 的 稳定 性 ， 可 以 利用 (1-13) 和 (1-14) 
来 判定 。 对 于 周期 点 的 判定 也 一 样 。 如 果 N = NN 是 周期 


为 的 周期 点 , 则 N 一 认 为 渐 近 稳定 的 充分 条 件 为 


| eeCV)| 。， 一 1 (1-15) 
如 果 对 于 这 个 周期 点 N 一 N 有 
| 和 WN)| =。 (1-16) 


则 这 个 周期 点 N 一 均 称 为 超 稳定 周期 点 。 
从 表 1.1 中 我 们 可 以 知道 , 参数 + 有 一 系列 特殊 的 数值 ， 
使 得 模型 (1-11) 的 性 质 在 此 发 生 突变 。 例如 当 + 二 2 时 
(1-11) 存 在 唯一 稳定 平衡 点 , 当 r+ > 2 时 这 平衡 点 失去 了 稳 
定性 , 变 成 不 稳定 ,但 是 在 它 的 左右 出 现 一 对 稳定 的 周期 为 2 
的 周期 点 。 随 着 > 的 增 大 ， 这 个 稳定 的 周期 为 2 的 周期 点 越 
是 稳定 ， 在 2 和 2.526 之 间 存 在 某 个 + 一 ,使 (1-11) 出 现 
超 稳 的 周期 为 2 的 周期 点 。 当 + 继续 增加 时 ， 这 个 周期 为 2 
的 周期 点 又 失去 稳定 性 ， 变 成 不 稳定 并 同时 出 现 稳定 的 周期 
为 4 的 周期 点 ， 然 后 在 某 个 + = r+， 处 这 个 周期 为 4 的 周期 
轨道 又 成 为 超 稳定 的 。 如 此 继续 下 去 ,这 就 是 人 们 称 之 为 “ 倍 
RD 
2 
对 应 的 模型 (1- 中 有 超 稳定 的 2" 周期 点 ， 由 
rs 之 间 则 有 分 贫 参 数值 r*, 使 当 r € (+,_,, 六) 时 ,(1-11) 有 
稳定 的 2”! 周期 点 ,而 无 周期 为 2° 的 周期 点 , 当 rE (7*, rs) 
时 ,(1-11) 的 2! 周期 的 周期 点 失 矢 稳定 性 变 成 不 稳定 ,并 且 
开始 出 现 稳定 的 2" 周期 的 周期 点 这样 我 们 得 到 + 的 一 个 对 
应 于 倍 周期 分 岔 值 的 序列 ， 
7 人 < < (1-17) 
而 与 这 些 分 贫 参 数值 rz#( 一 1,2,…-,#.…) :对 应 的 
(1-11) 具 有 周期 点 的 周期 则 产生 另 一 个 数列 (顺序 与 (1-17) 


站 得 和 


相反 ) 

3, 5 7, 9 3 X25 XZ 3 XLS X22, 
2 
这 就 是 著名 的 Sarkovskii 序 ， 由 这 个 序列 我 们 可 以 看 出 ; 

如 果 模 型 (1-12) 有 周期 为 3 的 周期 点 ， 则 有 以 任何 正 整 
数 为 周期 的 周期 点 〈 称 为 混沌 现象 )。 这 个 结论 1975 年 被 
Li 和 Yrok 重新 得 到 证 明 ， 

在 计算 中 直接 计算 分 贫 参 数值 不 如 计算 超 稳定 周期 点 出 
现时 所 对 应 的 参数 值 容易 。 Feigenbaum 计算 了 这 样 一 种 对 
应 于 超 稳 周 期 的 r。， 他 发 现 当 n -> o0 时 , r;, 趋 于 确定 的 极 
限 rw 一 1.40115..-: 并 且 


lim -et em 8 == 4.6692016091029909 
mF nll ™— Pat 
这 一 奇怪 的 现象 也 就 是 人 们 所 谓 Feigenbaum 现象 ,而 且 这 个 
8 值 不 仅 是 (1-11) 所 独 有 的 特征 ， 对 于 模型 (1-12) 中 的 
g(M), 用 其 他 许多 函数 来 代替 (1-12) 的 右 端 ,例如 
一 Nexrprfl 一 NMN)]N>n0 


等 ,也 都 得 到 同一 常数 5 ( 称 为 Feigenbaum 常数 ) 的 值 。 但 
至 今 人 们 对 这 个 数 5 还 不 十 分 认识 ， 8 是 不 是 超越 数 尚 待 研 
帘 。 


(三 ) 单 种 群 反应 扩散 模型 


以 上 两 节 中 我 们 所 研究 的 模型 都 是 假设 种 群 密度 分 布 是 
均匀 的 。 如 果 种 群 密度 分 布 不 是 均匀 的 ， 而 且 种 群 可 以 从 高 
密度 地 区 向 低 密 度 地 区 度 动 , 则 对 于 连续 时 间 模 型 来 说 , 即 是 
一 个 偏 微分 方程 ， 因 为 除了 上 述 的 种 群 增长 模型 外 还 要 加 上 
扩散 部 分 。 当然 我 们 研究 某 一 种 群 的 变化 是 在 一 个 有 界 的 地 


" 10 * 
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区 0 内 进行 的 ,而 且 要 假设 种 群 不 流动 到 这 个 地 区 2 以 外 去 
在 数学 上 来 说 ,9 € R 内 的 一 个 有 界 区 域 ,以 89 来 表示 这 个 
区 域 的 边 稻 ,而 且 我 们 假设 这 个 边界 是 充分 光滑 的 .我 们 所 要 
研究 的 问题 是 : 如 果 我 们 知道 初始 种 群 密度 分 布 为 p(s)， 
这 里 x 代表 及 中 的 一 个 点 ，* < 9， 希 望 了 解 当 * 较 大 时 
(一 0) 种 群 密度 分 布 的 情况 ， 如 果 以 N(x, 1) 来 表示 在 
时 刻 * 时 种 群 的 分 布 ,也 就 是 要 求 下 面 Neumaun 初 , 边 值 间 
题 。 

ON/ = AN + NF(N) (x,1)EQ x [0 co) 


N/mn=0 (x EOQ x [0,00) (1-18) 
N(x,0) 一 p(x) Ed 
的 解 的 前 近 性 质 ,这 里 BN/Bn 是 表示 NN 沿边 界 69 的 外 法 向 
导数 。 


这 里 也 同样 要 研究 平衡 解 (满足 AN 十 NF(N) 一 0 的 
解 ) 的 稳定 性 ,全 局 稳定 性 以 及 周期 解 的 存在 性 等 问题 ， 这 种 
研究 也 都 是 目前 难以 解决 的 问题 ( 见 [6])。 


三 、 两 种 群 互相 作用 的 数学 模型 


这 一 节 我 们 要 研究 生活 在 一 个 自然 环境 中 的 两 个 种 群 4 

和 8B 首先 假设 其 密度 分 布 是 均匀 的 ,以 x(?) 和 y(z) 分 别 表示 
种 群 4 和 了 在 时 刻 * 的 密度 。 如 果 作 为 单 种 群 分 别 考 虑 4 和 
8 种 群 的 密度 相对 增长 率 , 对 应 于 模型 (1-4) 应 分 别 为 

1 A 

i F,( )， ye Fly). 
但 是 ,由 于 在 研究 种 群 4 的 密度 增长 时 ,应 考虑 到 B 种 群 的 存 
在 所 起 的 影响 ,因而 上 式 中 的 F,(x) 不 能 仅 为 * 的 函数 ,也 应 


= 卫生 * 


为 ? 的 函数 ,应 与 x 数量 有 关 ， 所 以 应 该 是 F(x,，y)， 因 此 
在 一 个 生态 环境 中 生活 的 两 个 种 群 A 和 B 的 密度 增长 模型 应 
为 


Fy yyF(x,y) (1-19) 
dt dr 


(一 )Lotka-Volterra 模型 
1935 年 Gause 和 Witt 认为 对 于 非常 简单 的 种 群 ( 例 如 酵 


， {c) (d) 
{c) 上 种 移 汰 或 B 种 淘 诡 取决 于 知 值 《dj 两 种 共存 
图 1,: 


昌 竺 本 


尽 .细胞 等 ) 可 以 用 线性 化 F,、F, 的 方法 来 近似 表示 (1-19)， 
即 为 
x(b 十 aaxr + any), ~ y(bi + anr + qny) 
di dr 
(1-20) 

这 就 是 通常 所 称 的 Lotka-Volterra 模型 (一 船 来 说 我 们 假设 
dn 三 人 0，an 三 0 ,an 二 0 表示 4 种 群 是 密度 制约 )。 Gause 
和 Witt 用 图 解 的 方法 来 分 析 , 我 们 记 Li 一 贞 十 enx 十 any， 
L; == bi 十 anx 十 any， 则 在 相 平 面 上 由 于 直线 L， 一 0 和 
L; 一 0 的 相对 位 置 不 同 ,方程 (1-20) 的 积分 曲线 的 结构 就 不 
一 样 ,具体 有 下 面 四 种 情况 ,如 图 1.2 所 示 。 

如 果 模 型 (1-20) 存在 正 的 平衡 点 (x*,y*), 1976 年 B. 
3S. Goh 利用 Liapunov 函数 


V(x y) 一 ea | — x*C— zi 人 (三 | 
下 


十 ea |» 一 六 一] (所 | 
y 


证 明了 若 四 正平 衡 位 置 (x*, y*) 存在 且 为 局 部 稳定 ; 回 如 
果 两 个 种 群 至 少 有 一 个 种 群 是 密度 制约 的 〈 即 或 sai 二 0, 或 
az 一 0)， 则 正平 衡 点 (x*, y*) 是 全 局 新 近 稳 定 的 ( 即 所 有 
起 始 于 正 象 限 ma 二 0， 和 > 0 (1-20) 的 解 (xC#)。X(2))， 
当 1 一 00 有 时, x( 站 一 x 7(1) 一 六)。 这 里 是 假设 a 志 0， 
dw 三， 对 于 mu >0 或 sa>0 的 情况 ， 要 得 到 (1-20) 正 . 
平衡 位 置 全 局 稳定 的 充 要 条 件 也 是 不 难 的 ， 只 要 作 一 些 详细 
的 分 析 即 可 ， 

如 果 考 虑 人 的 开发 作用 ，。 最 为 简单 的 考虑 人 的 作用 影响 
是 一 个 稼 数 , 则 模型 (1-20) 变 成 


2 =™ x(b, + dunx 十 auy) -FF, 


起 了 和 


全 = y(b, + aar 十 any) —H 《1-21) 
过 


和 单 种 群情 况 一 样 ， 若 F > 0( 刀 > 中 ,表示 人 对 4(B) 种 
群 的 捕捉 , 若 F 二 0(H < 0) 表示 人 对 4(B) 种 群 的 放养 . 
模型 (1- 本 这 方面 的 结论 目前 
还 不 多 ( 见 [1]). 

对 于 更 进一步 考虑 到 时 变 因素 的 Volterra 模型 ， 


本 = Ir [b(t) + an)r 十 aoty]， 


一 yb) + anCi)r + an(t)y] (1-22) 


近 几 年 来 也 有 一 些 较 好 的 工作 ,例如 ,如 果 所 有 系数 都 是 以 ww 
为 周期 ，M. Cushing" 得 到 存在 以 ww 为 周期 的 周期 解 的 充 
分 条 件 。 

对 于 考虑 到 时 滞 影 响 的 Lotka-Volterra 模型 的 平衡 点 
稳定 性 以 及 周期 解 的 存在 性 ,这 方面 的 文章 十 分 多 ,而 且 有 连 
续 时 灌 和 常数 时 沾 两 种 情况 的 形式 也 非常 多 ， 由 于 篇 幅 所 限 
不 能 一 一 介绍 ,请 参看 [1]. 

我 们 知道 两 个 种 群 在 一 个 生态 环境 中 生存 ， 两 者 之 间 的 
关系 可 能 有 以 下 三 种 。 

(i) 捕食 者 与 被 捕食 者 (或 寄生 物 与 寄主 )， 

(ii) 两 种 群 相互 竞争 ， 

(iii) 两 种 群 互惠 共 在 ， 

这 样 三 种 关系 在 Lotka-Volterra 模型 (1-20) 中 ,可 以 通过 其 
参数 的 符号 来 表示 ， 

(i) 当 av 过 0, an 二 0 时 说 明 4 种 群 是 被 捕食 者 (或 
寄主 ), 而 8B 种 群 为 捕食 者 (寄生 物 ). 

这 个 道理 是 很 简单 的 ， 从 (1-20) 的 第 一 个 方程 可 以 看 出 
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当 wa 一 0 时 ，B 种 群 的 密度 》 增 大 则 使 4 种 群 密度 变化 率 
他 城 少 (4 被 B 所 制约 )。 由 于 ex > 0， 从 《〈1-20) 的 第 
二 个 方程 看 出 ，4 种 群 的 密度 * 增 大 则 使 B 种 群 密度 变化 率 
汉 增加 (4 的 增加 有 利于 B 的 生长 )。 由 这 样 两 条 可 以 看 


出 4 是 食 饵 、.B 是 捕食 者 ， 同 样 

(ii) 当 aw >>0 且 ou > 0 时 说 明 4 和 B 两 种 群 是 互 
惠 共存 的 关系 。 

(iii) 当 ow 二 0 且 on 二 0 时 说 明 4 和 B 两 种 悦 是 相 
互 竞争 的 关系 . 

(1-20) 中 的 (5&3) 是 表示 当 B(4) 种 群 不 存在 时 4(B) 
种 登 的 增长 率 (出 生 率 减 去 死亡 率 )。 式 中 的 au 和 ea 分 别 表 
示 4 和 了 种群 的 线性 密度 制约 系数 ， 一 般 wu 二 0, sw 入 0， 
等 号 成 立 表示 非 密度 制约 。 

模型 (1-20) 是 在 两 种 群 相互 作用 关系 和 密度 制约 关系 
都 线性 化 了 的 情况 下 得 到 的 。 下 面 我 们 来 考虑 非 线性 化 的 情 
况 ,以 捕食 与 被 捕食 关系 为 例 ， 


(二 ) 功能 性 反应 系统 
我 们 考虑 两 种 群 是 捕食 与 被 捕食 关系 , 即 4 为 食 饵 种 属 ， 
也 为 捕食 者 种 群 ， 则 在 (1-20) 中 应 有 mm 过 0, an > 0. 为 了 
简单 我 们 设 模型 中 的 所 有 参数 均 为 非 负 , 则 可 把 (1-20) 写 成 ， 


BE | 
本 =— x(b, — aux) — dauxy 


’ k= (1-20a) 
J 
id y(—6 + havr — any) " | 


从 (1-20a) 我 们 很 容易 看 出 awzx 为 捕食 率 (单位 时 间 内 每 一 个 
捕食 者 捕食 饵 的 个 数 ), 这 里 称 为 消化 系数 ， 我 们 看 到 捕食 
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订 在 这 里 是 与 食 饵 密度 成 正比 的 ， 当 食 饵 无 限 增多 时 ， 单 位 
时 间 内 每 一 个 捕食 者 所 吃 掉 的 食 饵 也 无 限 增多 ， 也 就 是 说 这 
捕食 者 永远 吃 不 饱 。 这 当然 不 符合 事实 。 如 果 以 $(x) 记 捕 
食 率 , 则 必 (x) 的 图 像 应 该 是 图 1.3 中 的 LL( 称 为 I 类 功能 性 
反应 ) 而 不 是 b, 即 
4 当世 wo 

$2) 一 { ig (1-23) 
经 考察 证 实 , 这 种 模型 适合 于 研究 低 等 生物 (如 藻类 、 苦 类 细 
胞 等 )， 而 对 于 状 椎 动物 和 无 峭 椎 动物 则 捕食 率 函 数 由 (x) 分 
别 为 图 1.4 中 的 曲线 IE 和 开 I. 

如 果 把 捕食 率 记 为 (x) ， 则 模型 (1-20) 变 成 


本 一 xb — dux) 一 px)y 


pe (1-24) 
i 一 y(—b, + Ab) 一 any) 
如 果 p(x) 是 图 1.4 中 曲线 下， 则 称 为 [1 类 功能 性 反应 ， 入 
写成 


(x) 一 (1-25) 


ct 
1 十 pxr 


如 果 (x) 是 图 1.4 中 曲线 斑 , 则 称 为 II 类 功能 性 反应 , 写 
成 

or 
1 + Bx 

模型 (1-24) 当 22 = 0 时 ， 如 果 p(x) 是 1 类 功能 性 反 
应 ,用 (1-23) 表 示 则 有 结论 : 

(1-24) 如 果 存 在 孤立 正平 衡 位 置 ， 则 此 平衡 位 置 是 不 
稳定 的 ， 在 其 外 围 可 以 出 现 两 个 极限 环 ， 里 面 一 个 为 稳定 极 
限 环 ， 外 面 一 个 为 不 稳定 极限 环 (这 个 结果 最 初 是 由 计算 得 
到 ™, 以 后 得 到 了 理论 证 明 ). 

模型 (1-24) 当 awy 一 0 时 ， 如 果 p(x) 是 工 类 (II 类) 
功能 性 反应 ,用 (1-25)(1-26) 表 示 , 则 有 结论 : 

(1-24) 存 在 正 的 平衡 位 置 (x*,y*)， 当 (x*,y*) 为 局 
部 稳定 时 ， 它 必 是 全 局 稳定 的 ， 当 (x*, y*) 为 不 稳定 时 , 它 
的 外 围 必 存 在 唯一 的 且 为 稳定 的 极限 环 ， 除 平衡 点 (x*, y*) 
外 ,在 正 象限 中 所 有 的 解 当 : 一 co 时 都 趋 于 这 个 稳定 的 极限 
Eh 

模型 (1-24) 当 eu 一 0 时 ， 如 果 (x) 是 I 类 功能 性 反 
应 ,用 (1-25) 式 表示 , 则 模型 (1-24) 存 在 两 个 正平 衡 点 ， 其 一 
kx， 1) 为 鞍点 , 另 一 (x;， y2) 为 十 1 指标 的 奇 点 :可 以 证 明 
当 (zx2, 入 ) 为 稳定 时 方程 (1-24) 不 存在 极限 环 , 当 (xz 加 ) 变 
为 不 稳定 时 将 由 Hopf 分 歧 出 一 个 极限 环 , 这 个 极限 环 随 着 
参数 变化 而 逐渐 扩大 最 终 扩大 遇 到 鞍点 (xi, 和 1) 而 消失 , 这 个 
极限 环 是 否 是 唯一 的 ,至 今 没 有 得 到 证 明 , 如 果 wu 兰 0, 并 且 
an* 0 的 情况 下 如 何 ? 如 果 (x) 为 三 类 功能 性 反应 由 
(1-26) 式 表示 ， 则 方程 (1-24) 解 的 性 质 情 况 又 如 何 ? 这 些 问 
题 都 没有 人 作 细 致 的 分 析 . 

在 模型 (1-24) 中 ,每 一 个 种 群 只 考虑 线性 密度 制约 ,如 果 


前 了 二 


$(*) 一 (1-26) 


考虑 非 线 性 密度 制约 , 则 模型 (1-24) 变 成 


| 刀 二 
| a (1-27) 
[去 一 Jy[—b, + p(x) 一 9(0] 


这 个 模型 要 用 定性 理论 的 方法 去 作 大 范围 分 析 是 十 分 困难 
的 ， 为 了 使 问题 简化 ， 人 们 常用 食 饵 的 丰富 程度 来 表示 捕食 
者 种 群 的 密度 制约 , 即 把 一 5 一 9(y) 项 换 成 是 一 9(x), 则 得 
模型 


全 =— XE(x) — bx) pF (x) — }) 
{1-28) 


由 于 生态 模型 的 意义 对 (28) 中 的 各 函数 ， 要 求 满足 下 列 条 件 
(i) g(0) > 0， 存 在 一 个 到 二 0, 使 g(K) 一 0 并 且 
当 = 半天 时 ,所 有 的 * 满 足 (r 一 天 )g(z) 一 0; 
(ii) $(0) = 0, $2) > 0; 
(iii) a(0) =7>0,9(x)<= 0, im q(x) ~ 90 > 0, 
(iy) g(x) 有 唯一 的 零点 : 和 (x*) 一 0. 


”我 们 称 直线 x 一 x* 为 捕食 者 等 倾 线 。 ;Fe) 0 


为 食 饵 等 倾 线 ,在 上 面 (i) 一 (iv) 条 件 下 ,对 于 模型 (1-28) 的 
研究 有 很 多 很 好 的 结果 : 

(i) 若 捕 食 者 等 倾 线 与 食 饵 等 倾 线 不 在 第 一 象限 相交 ， 
则 方程 (1-28) 起 始 于 第 一 象限 的 一 切 解 ， 当 :一 oo 时 趋 于 
点 (K, 0). , 

(ii) 若 捕食 者 等 倾 线 与 食 饵 等 倾 线 在 第 一 象限 有 交点 
(x*,}y*), 则 
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(a) 若 (x*,y*) 落 在 ?一 F(x) 曲线 上 升 部 分 ， 则 
(x*, y*) 为 不 稳定 . 

(b) 若 (x*, y*) 落 在 y 一 F(x) 曲线 下 降 部 分 ， 则 
(x*, y*) 为 局 部 稳定 ， 

(iii) 如 果 食 饵 等 倾 线 成 为 凹 向 下 曲线 , 即 

(Es) < 0 当 站 委 上 一 天 

则 (zx*，y‰*#) 为 全 局 稳定 的 充 要 条 件 为 。(x*, y*) 为 局 部 稳 
定 . 

(iv) 如 果 存 在 正平 衡 点 (x*, y*) 且 为 不 稳定 , 则 在 
(xz*, )*) 外 围 必 存在 极限 环 。 如 果 还 有 函数 H(x) = 
Se 在 (0, x*) (x*, 十 co) 内 为 非 碱 则 在 (x*,y*) 
外 围 存在 唯一 稳定 极限 环 . 

当 (iv) 的 条 件 不 满足 时 ,(1-28) 可 以 出 现 多 个 极限 环 co. 
对 于 (1-27) 所 以 研究 成 果 很 少 ， 其 重要 原因 在 于 (1-27) 在 正 
象限 可 以 出 现 多 个 平衡 点 ， 因 而 使 得 极限 环 的 存在 性 只 能 用 
Hopf 分 歧 的 方法 ,难以 得 到 大 范围 的 结果 ， 极 限 环 的 唯一 性 
更 是 难以 判定 。 但 是 无 环 性 以 及 全 局 稳定 性 估计 还 是 可 以 得 
到 较 好 结果 的 。 而 目前 研究 也 不 多 。 如 果 (1-27) 在 正人 象限 仅 
有 一 个 平衡 点 ,除了 极限 环 的 唯一 性 外 ,其 他 研究 现 有 结论 都 
包含 在 Kolmogorov 定理 之 中 ， 


【三 ) Kolmogorov 定理 
这 书 回 头 来 研究 两 种 群 的 最 一 般 化 的 模型 : 
== xF(x, y) N y F(xr, y) (1-19) 


与 前 面 一 样 ,我 们 称 F(x, y)== 0 为 食 饵 等 倾 线 ， F(x,y)= 


s 时 号 计 


0 为 捕食 者 等 倾 线 ， 攻 oltmogorov 定理 的 基本 点 就 是 要 求 捕 
食 者 等 倾 线 和 食 饵 等 倾 线 在 (x, y) 平面 上 的 图 形 如 图 1.5 
所 示 ( 仅 有 一 个 交点 (x*, y*)), 而 且 坐 标 原点 位 于 F,>0 
和 FF 之 0 的 一 边 , 则 有 结论 : 

(i) (19) 在 第 一 象限 
的 一 切 解 有 界 ， 

(ii) 正平 衡 点 (x*， 
y*) 或 者 是 稳定 的 ， 或 者 
存在 围绕 (x*, y*) 的 极 
限 环 . 

这 个 定理 是 1936 年 
的 成 果 ， 其 证 明 是 极为 箱 
单 的 ( 见 [1])， 近 些 年 来 

= 对 这 方面 的 研究 在 于 两 个 
方面 : @ 如 果 正 平衡 点 (x*, y*). 是 稳定 的 ， 在 什么 条 件 下 
它 是 全 局 稳定 的 ?加 如 何 给 出 (1-19) 右 端 函数 F,、F; 所 应 
满足 的 条 件 ， 使 得 F, 一 0 和 F, 一 0 的 图 像 为 图 1.5 所 示 
(也 即 把 图 形 的 要 求 数学 化 )? 

第 一 个 问题 我 们 可 以 很 容易 得 到 回答 : 如 果 两 个 等 倾 线 

如 图 1.5 所 示 , 再 加 上 函数 F, 和 P, 满足 条 件 ， 
oF tl, SE (1-29) 
Or Dy 
则 正平 衡 位 置 是 全 局 稳定 的 。 

这 个 结论 似乎 可 以 看 成 对 于 Volterra 模型 Goh 的 结论 
的 推广 ,因为 (1-29) 表 示 两 个 种 群 都 是 密 席 制约 的 ,这 个 条 件 
是 很 强 的 ,特别 是 其 中 的 第 一 个 不 等 式 ,在 生态 环境 中 常常 由 
于 有 捕食 者 的 存在 已 达 不 到 密度 制约 的 程度 ， 而 这 里 是 不 管 
捕食 者 存在 多 少 , 食 饵 都 是 密度 制约 的 。 从 生态 角度 来 说 ,如 
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果 x(z) 是 食 饵 种 群 的 密度 。y(:) 是 捕食 者 种 群 的 密度 ,对 于 

函数 F,、F, 可 以 作 以 下 几 点 要 求 : 
我 们 这 里 假定 Ff,、F, 具有 一 阶 连续 偏 导 数 , 记 Fa 一 

-Fo 一 (1,2) 

(i) F, 二 0 ( 食 饵 受到 捕食 者 的 抑制 作用 ).。 

(iD Fa > 0 (捕食 者 得 到 食 饵 的 给 养 ), 

( 首 ) 当 y = 0 时 ，Fu 一 0 (车 无 捕食 者 时 , 食 饵 种 群 是 
密度 制约 的 ), 

(iv) Fa < 0 (捕食 者 增长 是 密度 制约 的 )， 

(Y) 存在 常数 4 > 0, 使 Fi(0, 4) 一 0 (4 为 若 食 饵 
不 存在 时 捕食 者 的 上 临界 密度 )。 四 

(vi) 存在 常数 妃 >0,， 使 Fi(8,0) 一 0 (8 为 无 捕食 
者 时 食 饵 的 负载 容量 ). 

(vi) 存在 常数 CE>0, 使 F,(C, 0) 一 0 (C 为 无 捕 
食 者 时 食 钼 的 下 临界 密度 ). 

就 以 上 七 个 条 件 还 不 足以 保证 方程 (1-19) 的 解 的 有 界 
性 ， 也 就 是 说 还 有 可 能 使 种 群 出 现 无 限 增长 的 情况 。 如 果 我 
们 再 假设 捕食 者 的 增长 只 靠 食 饵 的 营养 *, 即 有 

(vili) yFi < alxF(x, 0) — xF(x, y)] 一 jy， 其 中 
ay 6 为 正常 数 ,表示 捕食 者 的 消化 系数 , 上 为 捕食 者 种 群 的 
最 小 死亡 率 ， 

这 样 , 若 (iD 一 (viii) 满足 , 则 可 以 保证 方程 (19) 在 正 象 
限 内 一 切 解 为 有 界 。 但 是 条 件 (一 (vii) 并 不 能 保证 正平 
衡 点 (x*, y*) 的 存在 和 唯一 性 ,所 以 如 果 要 求 Kolmogorov 
结论 成 立 , 则 还 需 增加 两 个 条 件 。 

(ix)} CB 

(x) F(x, 7)) 一 0 与 F(x,y) 一 0 的 交点 唯一 
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条 件 (ix) 用 以 保证 正平 衡 点 的 存在 性 。 条 件 (x) 也 可 
以 用 以 下 两 个 条 件 来 代替 . 


(x,) F(x,y) 一 可 蓉 就 3 解 出 为 x 的 函数 , 且 此 解 是 


唯一 的 , 记 为 y 一 f(x)， 这 里 f 是 定义 于 区 间 [0, 8B] 上 ,ff 
是 连续 可 微 ,单调 减少 并 且 
HKOD 一 4, HB) 一 0 

(xb) Fa(x,y) 一 0 可 以 唯一 的 解 出 * 为 了 的 函数 ,， 记 为 
x 一 &(y)， 这 里 & 是 在 [0, co) 内 有 定义 ,为 单调 增加 的 连续 
可 徽 图 数 , 并 且 以 0) 一 (。 

如 果 条 件 (一 (vi 和 (ix) 一 (x) 成 立 ， 则 正平 衡 点 
(x*, y*) 或 者 为 稳定 或 者 存在 围绕 (x*, y*) 的 极限 环 , 这 
就 是 及 olmogorov 定理 ， 

以 上 Kolmogoroy 定理 的 条 件 是 由 生态 学 意义 上 提出 
来 的 ,从 数学 的 角度 去 看 比较 粗糙 ,数学 家 往往 对 此 感到 不 满 
足 , 因 此 把 它 加 工 成 下 面 比较 严格 的 形式 。 记 0"2et{x > 0， 
Y 时 ,把 F 和 了 :所 应 满足 的 条 件 分 成 两 组 ， 

(1) (a) 存在 一 个 3 二 0， 使 | 

(x 一 丰 Fi(x，0) < 0， 对 所 有 x 之 0, x 壮志 
(b) 存在 一 个 了 二 0, 使 
(? 一 力 Fi(0. ?7) 过 0, 对 所 有 y 宇 0, y 关 7。 


on BOF, . 
(c) 在 0° 内 <=0, 
(dj) 对 于 每 一 个 点 (xz, y)€ 0”,， 有 


dF, OF, 
二 一 一 一 
Dr , Oy 


省 


(i (a) 存 在 一 个 和 > 0， 使 
(x 一 2)F(x, 0) > 全 0， 对 所 有 * 衬 0, < 关 
二 


(b) 在 0° 内 了 < 0 
y 


(c) 对 每 一 个 点 (x; y)E 0*， 有 
OF: DF, 
Ox Oy 

可 以 证 明 , 如 果 条 件 (i) 和 (iD 满足 并 且 有 # 二 x， 则 模 
型 (19) 的 所 有 起 始 于 0° 内 的 轨道 当 : 一 oo 时 都 趋 于 点 (#， 
0)， 即 捕食 者 种 群 必然 绝 灭 。 如 果 条 件 (i) 和 (il 成 立 并 且 
二 区 ， 则 模型 (1-19) 在 9。 内 存在 唯一 平衡 点 (x*, J#) ,如 
黑 (z*, y*) 是 不 稳定 , 则 在 9? 内 至 少 存在 一 个 闭 轨 钱 ; 如 
果 不 存 在 闭 轨 线 , 则 (x*, y*) 是 全 局 吸引 的 . 

这 里 的 条 件 (i) 和 《ii) 从 数学 上 来 说 是 比较 漂亮 的 , 但 
是 其 中 的 (i) (d) 和 (iD (ce) 因 缺 乏 生 态 意义 而 受到 生 态 学 
家 的 批评 , 

关于 时 变 环境 以 及 时 洁 因 素 对 两 种 群 模 形 的 影响 是 很 复 
杂 的 。 例 如 在 环境 时 变 影响 下 的 模型 (1-28), 则 写成 


> 0, 


= xg(x, KG)) 一 中 (xz)y 
(1-30) 


ay 
人 — Y[—9(#) + R$(«)] 


以 及 时 变 影 响 下 的 模型 (1-19), 则 写成 
一 XxF(rt, ty) 党 一 yF,(1, xsy) (1-31) 


近 几 年 来 这 方面 的 研究 很 多 ， 而 县 多数 研究 局 期 时 变 系统 的 
周期 解 问题 ,这 蜂 限于 篇 幅 不 能 一 一 介绍 ， 

关于 时 清 因 素 影 响 下 的 两 种 群 模型 的 研究 ， 内 容 更 是 丰 
军 * 见 [11, 12];， 以 及 关于 离散 时 间 两 种 群 模型 的 研究 ， 见 
[13], 


"423. 


四 、 复杂 生态 未 统 


所 谓 复杂 生态 系统 是 指 有 三 个 或 三 个 以 上 的 种 群 所 组 成 
的 生态 群落 中 ,种 群 之 间 互 相 作 用 的 生态 模型 ， 
(一 ) 复杂 生态 系统 的 稳定 性 
和 两 种 群 模型 的 考虑 想法 相同 如果 一 个 生态 群落 ( 系 
统 ) 中 有 多 个 种 群 存在 , 则 其 中 每 一 个 种 群 的 增长 速度 都 要 受 
到 其 他 种 群 存在 的 影响 ， 因 而 一 个 具有 坟 个 种 群 的 生态 系统 
的 模型 应 为 


NiFANs Na Nm) 一 1， 2 有 (1-32) 


其 中 Ni(o) 表示 第 i 个 种 群 在 时 刻 * 的 密度 (这 里 我 们 假设 
种 群 密度 分 布 是 均匀 的 ,而 且 可 以 近似 看 成 连续 变化 的 )。 我 
们 要 研究 (1-32) 的 正平 衡 位 置 , 记 为 N*(N*,N},..., N*)， 
满足 

FN No NE =0 f= 1,2,."",m (1-33) 
在 研究 正平 衡 位 置 的 局 部 稳定 性 时 ， 可 以 化 为 研究 系统 (1- . 
32) 在 N 一 N* 点 的 线性 化 系统 


一 DF Na 1 一 1 ， 2 1 (1-34) 
dt j= 


其 中 (aw) 一 (3S) 在 一 N* 的 值 ， 因 此 N* 为 局 部 汤 
近 稳定 的 充 要 条 件 为 《N?aw) 的 所 有 特征 根 的 实 部 均 为 负 ， 
关于 正平 衡 位 置 N 一 N* 的 大 范围 稳定 性 ， 我 们 可 以 用 
Liapunov 函数 的 方法 来 研究 。 一 个 函数 了 (N) 称 为 是 模型 
(1-32) 在 某 一 区 域内 的 Liapunov 函数 ,如 果 它 具有 以 下 性 


| 


质 :  ， 

(i) V(N*) 一 0， 

(i) 在 8 内 V(N) 在 N* 有 一 个 整体 的 最 小 , 等 于 零 . 
(站) 在 & 内 曲面 族 V(N) 一 kK 对 于 每 一 个 正 值 K 是 
闭 曲面 。 

(iy) 关于 系统 (1-32) 的 导数 

人 — OV > 

ae VN) es 2 BON, NFAN) 
对 于 所 有 的 NE 8 ,是 非 正 的 . 

因此 ,者 六 一 NM” 是 (1-32) 的 正平 衡 点 ,在 
QO— {NIV(N) < L} 

内 ,如 果 在 2 内 存在 Liapunov 函数 V(N), 和 而且 A 在 号 
内 负 定 ， 则 N* 在 Q 内 为 稳定 。 即 8 内 任意 点 出 发 的 轨 线 当 
t 一 00 时 超 于 AN。 

者 六 一 N” 是 (1-32) 的 正平 衡 点 ,在 区 域 T:{NIN > 0， 
二 0,………，Nn>10} 内 存在 一 个 函数 V(N) 称 为 是 模型 
(1-32) 的 Liapunov 函数 ， 则 此 函数 V(N) 应 具有 下 列 性 
质 : 

(i) V(N*) = 0., 

(i) 在 工 内 曲面 族 V(N) 一 玉 对 每 一 个 正 值 玉 是 一 个 
闭 的 超 曲 面 ， 对 每 一 个 i 一 1, 2,-…, m， 当 N; 一 0 或 当 
Ni— oo0 时 ,都 有 VN) 一 oo。 

(aa) 涪 着 (1-32) 的 解 在 T 内 部 ,对 于 所 有 NeET， 


dV LS OV plN, 
之 ON, NiF i(Ni) 
是 非 正 的 ， 
这 样 我 们 就 可 以 得 到 结论 : 


| 


如 果 在 工 内 存在 〈1-32) 的 Liapunov 函数 ， 并 且 使 得 
在 工 内 为 负 定 , 则 (32) 的 正平 衡 点 N 一 N* 是 全 局 稳定 


的 [在 T 内 任意 一 点 出 发 的 (1-32) 的 轨 线 当 + 一 co 时 都 趋 于 
N*], 

正 的 平衡 位 置 是 全 局 稳定 的 ， 显 然 在 生态 意义 上 表示 这 
个 模型 所 描绘 的 生态 系统 总 是 可 以 达到 生态 平衡 的 。 但 反 过 
来 是 否 在 生态 学 上 的 生 坊 平衡 都 需要 描述 此 生态 系统 的 模型 
有 全 局 稳定 的 正平 衡 位 置 呢 ? 完全 不 是 这 样 ， 例 如 在 两 种 群 
捕食 与 锌 捕食 模型 : 


经 | CT 
= (-a + (1-35) 
当 正平 衡 点 (x*, y*) 为 稳定 时 , 则 是 全 局 稳定 的 , 系统 在 正 
象限 内 有 一 个 “吸引 子 ” 为 正平 衡 点 (x*, y*)， 在 这 情况 下 ， 
(1-35) 所 描绘 的 生态 现象 当然 是 可 以 达到 生态 平衡 的 ; 当 正 
平衡 点 (x*,y*) 为 不 稳定 时 , [9] 证 明了 (1-35) 必 存在 唯一 
的 稳定 极限 环 ， 系 统 在 正 象限 内 有 一 个 吸引 子 为 稳定 极限 
环 ， 因 而 在 这 情况 下 (1-35) 所 描绘 的 生态 现象 们 然 是 可 以 达 
到 生态 平衡 的 。 但 这 时 正平 衡 点 已 是 不 稳定 ， 所 以 要 达到 生 
态 平 衡 则 不 一 定 要 求 系统 在 正 象 限 中 要 以 正平 衡 点 为 唯一 的 
“吸引 子 ”"。 也 就 是 说 平衡 位 置 的 全 局 稳定 性 概念 在 生态 学 中 
是 不 够 用 的 ， 只 有 在 单 种 群 的 情况 下 是 足够 的 。 在 两 种 群 的 
情况 下 ,只 要 平衡 位 置 的 全 局 稳定 性 ， 再 加 上 极限 环 就 够 了 . 
但 是 在 三 种 群 或 多 种 群 的 情况 。 正 象限 的 有 界 " 吸 引子” 的 结 
构 是 十 分 复杂 的 ,除了 正平 衡 点 .极限 环 外 ,还 有 了 环 面 \ 豚 
引 坑 、 奇 异 吸 引子 等 ， 所 以 难 岂 和 像 研究 两 种 群 那样 细致 的 分 


s 2 


析 ,而 要 引进 系统 的 “持久 性 概念 : 

系统 (1-32) 如 果 具 有 以 下 性 质 , 我 们 则 称 之 为 持久 的 : 系 
统 (32) 初 始 于 RF 的 每 一 个 解 记 为 N= 由 et) 《而 (0)E R?Y)， 
对 于 所 有 的 i, 1 反 i 生 mm 以 及 任何 1€ 10, T。) 都 有 

lim sup: rp?t) > 0, 这 里 [0, 7T,) 

是 四 的 最 大 存在 区 间 。 若 (1-32) 的 解 可 延 拓 到 无 穷 ， 则 7+ 二 
十 oo， 

相反 ,系统 (1-32) 称 为 非 持久 的 ,如 果 存 在 一 个 解 入 = 
d(z)， 其 初始 值 由 (0) € RA{(N,, Ns, No/N > 0, Ni> 
0:，… Na 一 0 以 及 对 于 某 一 个 rE (0,T。) 有 lim$(#)= 
0 时 

对 于 持久 性 的 判定 方法 ， 我 们 可 以 模仿 全 局 稳定 性 判定 
中 的 Liapunov 函数 法 引进 "持久 性 函数 "的 概念 : 

一 个 函数 p, 如 果 满 足下 列 条 件 , 则 称 之 为 系统 (1-32) 的 

持 从 性 图 数 。 

(1) 对 于 每 一 个 i{i 一 1,2,…, 功 ), 当 Ni 一 0 时 ,有 
PN Na Nm) — 0, 


(ii) p 满足 微分 不 等 式 2 > w(p)， 这 里 


dp sy Op VprN N,N 
ay 2 By 中 ( Ls 二 村 wy 


并 且 比较 方程 他 一 o(w) 是 持久 型 的 。 


有 了 这 个 概念 , 则 可 以 判定 系统 (1-32) 是 否 是 持久 的 :如 
果 系 统 (1-32) 存 在 一 个 持久 性 函数 p, 则 这 个 系统 是 持久 的 、 
但 是 对 于 每 一 个 具体 给 定形 如 (1-32) 的 系统 ， 如 何 去 寻 
找 持久 性 函数 来 证 明 它 的 持久 性 则 是 一 个 技巧 性 的 工作 。 另 


s 2 


一 个 侧面 ,我 们 从 非 持久 性 的 定义 可 以 着 出 ,如 果 我 们 候 设 所 
研究 的 系统 的 解 都 是 可 以 延 拓 到 无 穷 的 ， 只 要 我 们 找到 系统 
的 一 个 解 而 ( 由 由 由)， 其 中 有 一 个 分 量 四 当主 一 oo 
时 有 由 ~>0， 则 此 系统 即 为 非 持久 性 。 但 是 是 否 所 有 初始 
于 正 象限 的 解 都 具有 这 个 性 质 呢 9 不 知道 ， 也 就 是 说 没有 说 
明 是 否 在 任何 初始 条 件 下 ， 某 一 种 群 余 将 绝种 ?为 了 研究 这 
个 问题 ,我 们 也 将 引进 两 个 概念 。 
(i) 所 有 正 初始 值 的 解 当 * -> oo 时 趋 于 一 个 非 负 平衡 
位 置 , 即 全 局 扇形 稳定 性 的 概念 。 
例如 图 1.6 中 所 示 , 所 有 正 初 始 值 的 解 当 * 一 co 时 都 趋 
于 非 负 平衡 位 置 (N}, N}, 0). 


图 1.6 


《iD 所 有 正 初 始 值 的 解 当 * 一 co 时 都 趋 于 一 个 非 负 了 吸 
引子 (极限 环 、7 吸引 环 面 \ 吸 5 引 坑 、 奇 异 吸 引子 等 ), 即 绝 灭 
性 的 概念 . 

例如 图 1.7 中 所 示 , 所 有 正 初 始 值 的 解 当 : 一 oo 时 都 趋 
于 非 负 极限 环 T( 位 于 (和., Ni) 平面 上 ). 

为 了 进一步 研究 绝种 的 问题 ， 我 们 给 出 这 两 种 概念 的 严 


和 二 上 本 


格 数学 定义 和 研究 的 方法 ， 

首先 是 扇形 稳定 性 的 定义 。 为 此 我 们 要 先 建 立 一 个 非 负 
平衡 位 置 的 邻 域 概念 。 记 集 合 M 一 {1, 2,:…,m} 是 一 个 
从 1 到 mm 的 正 整 数 集 合 ， 若 呈 是 MM 的 一 个 子 集 ,并 记 0 = 
M 一 P， 则 每 一 个 非 负 平衡 位 置 N* 必 存 在 一 个 对 应 的 集合 
P, 使 得 当 i EP 时 ,NY 二 0, 而 当 i € 0 时 ,NY 一 0， 记 
F(N) 一 | 一 Nil， es 和 6 为 正 数 , 记 R(s, P) 一 {N] 
VN) 一 sy Mi>0 当 ;ep ME0 当 ieol。 这 里 的 
R(s。P) 称 为 非 负 平衡 位 置 N* 的 非 负 邻 域 ， 由 此 我 们 可 以 
定义 NM* 的 扇形 稳定 性 了 。 

非 负 平衡 位 置 N* 称 为 是 扇形 渐 近 稳定 的 ， 如 果 对 于 任 
意 小 正 数 se, 存在 对 应 的 正 数 8(s)， 使 得 系统 (1-32) 起 始 
于 集合 R(5(s)、P) 的 每 一 个 解 ， 对 于 所 有 的 * 值 保 留 在 
R(s, P) 内 ,并 且 当 * -oo 时 收敛 于 N*. 

如 果 N* 是 扇形 溪 近 稳定 的 ,而 且 初始 于 正 象限 了 :(N,> 
0, MN >>0…，NnD>0) 内 每 一 点 的 解 当 * 一 oo 时 都 收敛 
于 N*, 则 我 们 称 N* 是 全 局 扇形 稳定 的 ， 


和 过 呈 自 


对 于 出 形 稳定 性 和 全 局 扇形 稳定 性 的 判定 方法 ， 与 正平 
衡 点 稳定 性 、 全 局 稳定 性 的 判定 方法 无 多 大 差距 。 主 要 是 用 
Liapunov 图 数 的 方法 。 

其 次 我 们 再 介绍 绝 灭 性 的 定义 : 

系统 (1-32) 称 为 是 绝 灭 型 的 ， 如 时 对 于 任意 具 正 初始 值 
的 解 丰 一 由 (dy 由 dm) 存在 一 个 i(i 一 1, 2， 玉 ) 
和 一 个 r(0 二 7 二 o0), 使 lim $i(z) 一 (0. 

为 了 判定 系统 (1-32) 是 否 是 绝 灭 型 我们 要 引进 绝 灭 函 
数 的 概念 ， 

一 个 函数 8 称 为 是 对 于 系统 (1-32) 的 一 个 绝 灭 性 水 数 ， 
如 果 满 足下 列 条 件 : 

(i) 只 要 某 一 些 Ni 一 0 (一 1,2,…，m) 就 有 
efV NINo) -一 0. 


Ge 满足 微分 不 等 式 空 -< w(e)， 这 里 


a 站 N 三 二 E Oe NF MsN i Nn") 
i: :是 mu) 3 BN, 和 2 E ) 


并 且 对 应 的 比较 方程 党 一 w(u) 是 绝 灭 型 的 (所 有 正 初始 


值 的 解 当 + 一 oo 时 趋 于 零 ). 
由 此 我 们 就 可 以 得 到 结论 ， 如 果 系 统 (1-32) 存 在 一 个 绝 
灭 性 函数 6, 则 这 个 系统 对 于 某 一 部 分 种 群 是 绝 灭 型 的 ， 


(二 ) Lotka-Volterra 模型 的 稳定 性 、 空 
间 周 期 解 以 及 混沌 现象 


对 于 多 种 群 模 型 ,(1-32) 中 的 P, 采用 线性 化 来 代替 ， 则 
得 到 Lotka-Volterr 模型 ; 


1 


aN 5 
Ni [a 十 > oj] i== 1], 2,-.*:*, (1-36) 
i=] 


容易 知道 这 个 模型 最 多 可 能 有 2” Ub = 
最 多 只 有 一 个 (不 考虑 非 弧 立 的 情况 ), 记 为 NW* (NY ,N?，,- 
N*%)。 满 足 方程 组 

b; 十 Y ai = 0 jl],2,:.*.,1h 


和 前 面 一 样 ,可 得 正平 衡 位 置 , N* 是 局 部 稳定 的 充分 条 件 为 
矩阵 (N¥aj;) 的 所 有 特征 根 的 实 部 为 负 ， 为 了 考虑 N* 的 
全 局 稳定 性 {在 第 一 象限 ), 我 们 利用 Liapunov 函数 


V(N) = > C， 一 N 一 Ny in (| 


其 中 C; 是 正 数 , 则 可 得 到 结论 : 

如 果 存 在 一 个 正 对 角 线 矩阵 CC， 使 得 C4 十 4C 是 负 
定 的 : 则 (1-35) 的 正平 衡 点 N 一 N” 是 全 局 稳定 的 ， 

这 个 结论 的 条 件 是 很 整齐 的 ， 但 是 对 于 具体 的 模型 也 难 
以 知道 是 否 一 定 存在 一 正 对 角 线 矩阵 C， 使 得 C4 十 4°C 
是 负 定 ， 人 们 总 希望 通过 具体 模型 的 系数 来 判定 其 稳定 性 ， 
为 此 我 们 先 从 三 种 群 模 型 来 作 分 析 ， 

由 于 多 种 群 系统 种 群 之 间 的 关系 十 分 复杂 ,为 了 简单 ,我 
们 讨论 这 一 系统 中 每 一 种 群 之 间 的 关系 仅 有 捕食 与 被 捕食 关 
系 的 情况 ,也 就 是 说 对 系统 (1-35) 的 系数 作 以 下 假设 

(i) 六 兰 0 (出 生 率 与 死亡 率 不 会 正好 相同 )。 

(ii) aii 筷 0, 并且 和 如果 广 > 0， 则 aj 二 0( 增 长 率 为 
正 者 必 密 度 制约 ). 

( 道 ) 对 于 任何 i。 存在 一 个 7 使 得 6; > 0, 并 且 ea 
arr er 均 为 正 ( 对 于 任意 种 群 存 在 一 食物 链 ，。 把 无 限 
的 资源 通过 系统 转换 到 这 个 种 群 )。 


(iv) ee 和 0( 第 :个 种 群 与 第 i 个 种 群 为 捕食 与 被 
捕食 的 关系)。 

如 果 我 们 考虑 只 有 三 个 种 群 。m 一 3， 这 三 个 种 群 之 间 
的 各 种 不 同情 况 共有 34 种 ,可 以 分 成 二 种 类 型 。 

(i) 链 型 : 例如 捕食 链 图 一 国 一 人 加. 这 里 仿 表 4 种 
群 ,他 一 国 才 示 4 种 群 供 食 于 了 种群。 又 如 两 捕食 者 种 群 - 


食 僻 种 群 “和 两 食 饵 种 群 -捕食 者 种 群 /人 ， 总 之 ， 
所 有 链 型 关系 即 三 种 群 不 被 箭头 “>” 连 成 圈 者 ， 


(ii) 环 型 : 即 三 种 群 被 箭头 “一 ” 联 成 圈 ， 环 型 关系 又 可 
分 为 两 类 ; 国 非 顺 环 ， 即 从 一 种 群 沿 着 稍 头 所 指 的 方向 不 能 


走 一 茵 回 到 原 地 例如 AN AD ， 因 有 顺 环 : 即 从 一 种 群 沿 着 


箭头 所 指 的 方向 可 以 走 一 图 回 到 原 地 ,例如 六. 

我 们 有 以 下 结论 : 

(i) 若 仅 为 捕食 与 被 捕食 关系 的 三 种 群 模型 (1-36), 如 
果 三 种 群 成 链 型 关系 ,并 且 至 少 有 一 种 群 为 密度 制约 ,又 存在 
正平 衡 位 置 N*(NF, N#，N#)》 为 局 部 稳定 , 则 N* 为 全 局 稳 
定 ， / 

(ii) 若 三 种 群 仅 为 捕食 与 被 捕食 关系 。 则 三 种 群 为 链 型 
或 非 顺 环 关系 的 数学 模型 (1-36) 的 一 切 有 正 初始 值 的 解 是 有 
界 的 ， 

( 辣 ) 顺 环 的 情况 ,有 界 性 成 立 的 充分 条 件 为 : 

.ea 一 1 

由 上 面 我 们 已 经 知道 ， 正 平衡 点 的 全 局 稳定 性 是 这 个 生 

态 系统 的 持久 性 的 一 种 特殊 情况 ,持久 性 还 可 以 有 别 的 情况 ， 


而 当 直 和 


例如 在 正 象限 中 存在 其 他 的 有 界 吸 引子 ， 对 于 m = 3 时 的 
Lotka-Volterra 模型 (1-36)，Mayoe4 首先 得 到 以 空间 周期 为 


蜂 引 于 的 三 种 群 互 相 竞 争 情况 的 模型 。 
1 = NM[l — N,— aN, — BN,] 
A me Nl BN, — MN, a (1-37) 
aN 


hy Nl] 一 aN, — PN, — Ns] 
dr 


当 a 十 8 一 2 时 ,(1-37) 有 正平 衡 点 为 不 稳定 ,在 正 象限 中 存 
在 正 的 有 界 吸 引子 为 一 系 闭 轨 线 ， 即 NM 十 和 VW 十 和 WN 一 1 和 
NiV:V, 一 C 的 交 线 ， 这 C > 0。 这 种 空间 周期 解 是 位 于 一 
个 解 平面 Ni 十 N; 十 N; 一 1 上 的 。 这 个 方法 也 可 以 用 来 讨 
论 捕食 与 被 捕食 关系 的 顺 环 情况 以 及 其 他 的 情况 。 

当 & 十 8 二 2 时 ,同样 正 象 限 也 存在 唯一 的 不 稳定 平衡 
点 ,但 是 这 时 解 平面 不 存在 了 ,用 类 似 的 方法 可 以 证 明 模 型 存 
在 位 于 三 个 坐标 面 上 的 “奇异 闭 轨 线 ” 的 吸引 子 。 如 图 1.8 中 
由 联结 奇 点 4, B,C 的 三 轨 线 0,, 0;, 0; 所 组 成 的 奇异 闭 
轨 线 。 

关于 空间 周期 解 问题 ， 除 了 上 述 这 些 空间 局 期 解 位 于 一 


本 当当 二 


个 解 平面 上 以 外 ,还 有 一 种 比较 特殊 的 情况 ,就 是 有 一 系 的 空 
闻 周 期 解 位 于 一 个 解 锥 面 上 

此 外 ,利用 Hopf 分 支 理 论 的 方法 也 是 研究 空间 周期 解 
问题 浓 用 的 方法 . 

我 们 把 模型 (1-37) 作 一 些 修改 ,成 为 一 个 既 有 捕食 关系 
又 有 竞争 关系 的 模型 。 
ed = Nlb— N,— aN,— EN;,] 


加 a Nlb, 一 有 Ni 一 Ni 一 PRV5] (1-38) 


p ey Nl—b, 十 dEN, 十 duN,] 
F 


其 中 所 有 参数 a， ps Bs d, 5 和 bs bs bs 均 为 正 数 ,容易 证 明 
(1-38) 所 有 起 始 于 正 象限 的 解 是 有 界 的 ， 可 以 有 正平 衡 反 
NM CN N? ,N33)。 而 且 和 模型 (1-37) 一 样 , 若 c 士 8 一 2， 
又 (1-38) 有 正平 衡 点 W*, 则 NM* 是 全 局 稳定 的 ， 当 然 这 情况 
下 (1-38) 是 持久 的 。 但 是 着 & 十 二 2 时 NN* 变 为 不 稳定 的 
了 ， 是否 (1-38) 仍 然 是 持久 的 呢 ? 是 否 还 存在 除 N* 以 外 别 
的 有 界 吸 9 引子 呢 ? 可 以 用 Hopf 分 支 理 论 得 到 ， 这 时 确实 存 
在 由 Hopf 分 支 产生 的 空间 周期 解 ,通过 计算 的 例 了 于 设 
wp 一 15 d=0.5, w=, 太一 1 (一 1，2，3) 
则 有 8 的 分 歧 值 8* 一 5.59749821, 当 E 僵 8 时 ,出 现 Hopf 
型 的 空间 周期 解 (极限 环 ), 如 图 1.9 所 给 为 6 = 6 的 情况 ，。 

当 8 增 大 则 局 期 解 在 一 个 周期 中 的 峰值 增加 ，R. 及 . 
Vance 首先 计算 出 当 8s 增加 到 s 一 10 时 出 现 螺 旋 混 注 现 
象 60， 人 们 称 为 Vance 螺旋 混 部 (Vances splirl chaos) 如 
”图 1.10 所 绘 


时 了 二 


S00 i000 下 


(三 ) 具 功 能 性 反应 的 复杂 生态 系统 


这 里 考虑 以 捕食 与 被 捕食 关系 为 主 的 模型 。 且 捕食 者 种 
群 的 捕食 率 不 是 线性 化 形式 而 是 各 类 功能 反应 。 由 于 多 种 群 


。 35 。 


500 1000 于 


S00 1000 全 


500 1000 了 


图 1.15 
乃至 三 种 群 之 间 的 关系 种 类 繁多 ， 这 里 考虑 最 简单 的 两 种 情 
况 . 
于 食物 链 系 统 
一 个 单线 的 食物 链 系统 常 由 一 个 自治 的 常 微 分 方程 来 表 


和 = tig(za) 一 加 由 (3) 


台 生 沉重 时 日 娄 曾 时 者 硬币 汪 政绩 涡 沉 时 


本 天 呈 和 才 惠 时 昌吉 归 和 悍 是 下 惠 硬 


se = ro, 十 过 看 (yi)] 
at 


1 =—= ] ， 了 vi i x(0) —xn>0 


其 中 x, 为 食 饵 种 群 的 密度 , zi 表示 在 食物 链 中 第 i 个 捕食 者 
种 群 的 密度 , g(x1) 为 食 饵 种 群 的 增长 率 ， 假设 g:(0, co) 一 
R, gE cf(0, 00); g(0) > 0, g(x) 一 0; 存在 乓 >0 使 
s{Kk) = (0. pir) (i 一 1 8 一 1 是 第 1 十 1 个 种 群 的 
功能 性 反应 。 假设 $j;:[0, oo) 一 [0, 00); 四; € cr[0, 00); 
pi(0) 一 0， pi(x;) > 0， 所 有 六 之 用 和 ci 0 (1= 1，, 
9 a 

[17] 证 明 在 上 述 条 件 下 ,系统 (1-39) 的 一 切 解 有 界 , 并 且 
利用 Liapunov 孙 数 


V(r ix) 一 > V(x;) 


1d=1 


其 中 当 “一 1 1 i 妆 n 一 1 时 
V(x) i — x — xIn (所 ) 


vA | i Chm CE) dE 


时 bai(E) 


来 得 到 x*(x*,"…, 切 ) 为 全 局 稳定 的 条 件 。 为 了 更 直观 ,以 
下 只 考虑 三 种 群 模型 , 则 (1-39) 变 成 


i | 


dx, 
dz 


dx, 
本 mm x;[— #5; 十 cz 由 (zi)] Es xspa( x3) (1-40) 


dr 
py 一 Xs[ 一 5 十 capba( x3) | 
由 前 我 们 知道 当 p(x;) 三 0 时 为 两 种 群 模型 , 日 #, 为 [I 或 
ll 类 功能 性 反应 , 则 当 正平 衡 点 为 稳定 时 即 为 全 局 稳定 ， 如 
果 正 平衡 位 置 为 不 稳定 时 ,在 (x, *;) 平面 上 存在 唯一 稳定 
极限 环 。 因而 可 以 想像 当 p(x3) 充分 小 时 ， 这 个 结构 是 不 
会 变化 的 ， 这 样 是 否 会 出 现 空间 周期 解 为 吸引 子 的 现象 9 类 
似 地 考虑 ; | 

2. 一 食 饵 种 群 、 二 捕食 者 种 群 模型 

5 = g(x) 一 Ya 由 人 (2 — Tapal ri) 


= g(x1) — zpil zi) 


dx 
137 = ts + cbi(x1)] (1-41) 


dx = Xl 一: 人 x 
FF s[—s 十 pa( 1)] 
恕 果 只 考虑 捕食 者 为 [类 功能 性 反应 , 则 


pilx 1) 人 ds 


;， 由 (xz = 


人 二 2 Tk 

[18] 通 过 小 参数 变化 ,利用 Pincare 时 象 的 Marsden 定理 和 
Floguet 理论 使 (x, x;) 平面 上 的 唯一 周期 解 (极限 环 ) 分 解 
成 两 个 周期 解 。 其 中 一 个 留 在 (xm, x*2) 平面 上 , 另 一 个 则 位 
于 正和 象限 内 部 ， 

前 面 看 到 Lotka-Volterra 三 种 群 模型 都 可 能 出 现 混沌 
现象 ,这 里 所 讨论 的 功能 性 反应 的 模型 应 当 更 为 复杂 ,是否 也 
会 出 现 混 沌 现象 昵 ? [10] 研 究 食 物 链 关 系 的 三 种 群 模型 


十 3 息 二 


dr i 

! = qroxy 一 一 PL 
dt 十 bx 
dr, aT ty A 


dx XX 
de | 十 We 
其 中 C 为 常数 , mm 一 C 一 (xi 十 和 十 性 ). 

[10] 利 用 Hopf 分 歧 得 到 由 平衡 点 产生 稳定 极限 环 , 当 参 
数值 变化 时 生成 两 个 极限 环 (一 稳定 ,一 不 稳定 ), 当 参数 再 变 
化 时 出 现 参数 的 分 爸 使 稳定 环 失去 稳定 性 又 出 现 双 周期 的 稳 
定 极限 环 。 当 参数 再 变化 时 继续 得 到 参数 分 贫 以 至 得 到 一 个 
分 岔 的 无 穷 链 的 奇异 吸引 子 和 一 个 稳定 极限 环 ， 然 后 稳定 极 
限 环 消失 便 成 了 只 有 奇异 吸引 子 。 这 里 发 现 一 个 很 特殊 的 现 
象 ,就 是 正常 吸引 子 (极限 环 ) 与 奇异 吸引 子 共 存 。 

”以 上 各 节 所 氢 述 的 数学 模型 及 其 研究 成 果 都 只 是 现代 这 
方面 研究 中 的 一 部 分 ,由 于 篇 幅 ,不 可 能 全 面 ， 也 可 能 有 主要 
的 内 容 遗 漏 了 , 望 读者 不 音 指 教 为 惠 ， 
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第 二 章 统计 生态 学 


李 典 并 
《中 国 科学 院 动物 研究 所 ) 


“生态 学 "这 一 术语 ,是 德国 生物 学 家 赫 克 尔 (Haeckel) 于 
1877 年 首先 引用 的 , 经 过 一 百 多 年 来 的 发 展 ， 生 态 学 研究 的 
江 围 越 来 越 大 ， 内 容 也 越 来 越 广泛 ,今天 生态 学 已 成 为 一 门 
综合 性 的 学 科 : 当 代 人 类 所 面临 的 重大 问题 诸如 资产、 能源 、 
环境 ,粮食 ,人 口 等 都 与 生态 学 密切 相关 ， 由 于 这 些 问 题 的 复 
杂 性 ,直观 的 ,描述 的 方法 已 不 再 能 满足 要 求 ,数学 ,统计 学 以 
及 系统 科学 和 生态 学 结合 已 成 为 学 科 发 展 的 必然 方向 . 

让 我 们 简略 回顾 一 下 统计 学 发 展 的 历史 。 从 1890 年 到 
1940 年 , 可 以 说 是 统计 学 从 婴儿 发 展 至 成 熟 的 50 年 ,而 促使 
统计 学 发 展 的 主要 因素 之 一 就 是 生物 学 ， 事实 上 ,在 当时 ， 
“统计 学 ”(statistics) 几乎 是 “生物 统计 ”(biometry) 的 同 义 
词 。 目 60 年 代 以 来 ,由 于 计算 机 的 发 展 ， 为 统计 学 的 应 用 开 
有 尽 了 广阔 的 前 景 。 1969 年 8 月 由 美国 福特 基金 会 , 宾 今 法 尼 
亚 州 立 大 学 .耶鲁 大 学 等 单位 发 起 ,在 国际 统计 学 会 和 国际 生 
态 学 会 的 赞助 下 ,召开 了 第 一 次 国际 统计 生态 学 学 术 讨 论 会 ， 
预示 着 这 一 门 交 叉 学 科 已 经 形成 

统计 生态 学 的 内 容 很 广泛 ,本 章 只 作 简要 的 介绍 ,主要 包 
括 : 种 群 的 空间 分 布 型 及 其 抽样 技术 、 和 群落 的 多 样 性 及 其 指 
标 ,生态 系统 分 析 等 部 分 ， 


和 二 全 齐 


一 、 种 群 的 空间 分 布 型 及 抽样 


动物 ， 特别 是 昆虫 在 空间 的 分 布 型 代表 该 种 在 一 定 环境 
内 的 空间 分 布 结构 ， 这 种 空间 分 布 结构 是 种 的 生物 学 特性 对 
环境 条 件 适 应 的 结果 . 因此 ;明确 某 种 昆虫 的 分 布 型 ,可 以 帮 
助 我 们 对 该 种 昆虫 生态 特性 有 进一步 的 了 解 ， 因 而 有 重要 的 
应 用 价值 . 例如 ， 可 以 提高 对 害虫 防治 的 效率 ， 改 进 试验 设 
计 , 并 解决 抽样 问题 等 。 同 时 ,对 了 解 昆虫 种 群 的 狙 闯 、 扩 散 
行为 等 , 亦 有 一 定 的 实用 价值 ， 

我 们 考察 的 生物 种 群 ,有 时 是 生活 在 离散 生境 单位 内 的 . 
例如 棉 蚜 是 生活 在 棉花 叶子 上 的 ， 棉铃 虫 是 生活 在 棉铃 或 棉 
莹 里 的 ,此 时 我 们 可 以 把 棉 株 作为 天 然 样本 单位 ;有些 没 有 天 
然 样本 单位 的 ,例如 生活 在 麦田 里 的 蝗虫 等 , 则 可 以 人 为 地 划 
分 样本 单位 ,可 以 一 平方 米 为 一 个 样本 单位 ， 这 样 , 全 体 样 本 
单位 就 构成 了 一 个 总 体 ,而 每 个 样本 单位 上 的 生物 个 体 数 , 则 
构成 了 一 个 离散 型 的 ` 只 取 非 负 整 数 的 随机 变量 . 

通常 昆虫 的 空间 分 布 型 可 以 分 为 随机 分 布 和 聚集 分 布 两 
类 ， 前 者 一 般 用 泊 松 (Poisson) 分 布 公式 表示 ， 后 者 则 用 负 
二 项 分 布 (negative binomial distribution),， 永 曼 (Neyman) 
分 布 及 泊 松 二 项 分 布 等 公式 表示 “， 

(一 ) 频次 分 布 理 论 公式 的 计算 

1 泊 松 分 布 

泊 松 分 布 的 概率 公式 如 下 : 


P = 和 (2-1) 


其 中 mm 是 总 体 均 值 ,可 由 样本 均 数 


» 2 + 


= 一 来 估计 ， 
我 们 若 检验 自 间 观 察 资料 是 否 符合 于 本 种 分 布 时 ， 一 般 
先 用 祥 本 均 数 代替 总 体 均 数 , 计算 出 理论 频数 ， 再 用 * 进行 
适合 性 测定 ， 
网 :调查 蝗 师 的 分 布 。 取 样 408 个 ， 每 个 样 内 虫口 如 表 
2.1 所 列 ， 


圳 2.1 昕 师 分 布 型 调查 


平均 数 一 全 一 252 一 0.618 n = 408 


代 人 (2-1) 式 , 设 hh 一 e ?一 eo 一 0.5391 
nP, = = X nP,_, 
r 
因此 算得 本 例 的 各 项 值 为 : 
nP, = 219.9 
nP, = 219.9 x 0.618 = 135.9 


nP, = 1.3 
然后 将 上 述 各 项 观察 值 与 理论 值 进行 卡 方 癌 检验 ， 其 
结果 列 于 表 2.2， 


， 


可 2.2 现 察 值 与 理论 值 比 较 


虫 数 (x) 观察 值 (0) 理论 值 CC)* 


219.9 
135,.9 
得 
B.7 
1 .3 


计算 得 如 一 2.89 自由 度 一 2 一 2 二 3 
n 为 组 数 ， 本 例 中 为 5, 其 中 失去 两 个 自由 度 ,一 个 是 用 来 限 
制 实际 样本 数 N, 另 一 个 是 用 来 估计 吉 值 

查 驴 表 知 ， 罗 ,一 7.815， 现 在 她 王 2.89 
于 是 有 
0 i | 
这 样 ， 意 味 着 抽样 观察 所 发 生 的 不 是 一 个 小 概率 事件 (P > 
0.05), 所 以 没有 理由 否定 假设 ， 于 是 上 述 调 查 结果 与 假定 总 
体 服从 泊 讼 分 布 没 有 矛盾 ， 

2 负 二 项 分 布 

负 二 项 分 布 在 昆虫 的 田间 分 布 中 ,被 认为 是 适合 范围 最 
广 的 一 种 理论 分 布 。 负 二 项 分 布 是 由 两 个 参数 确定 的 : 算术 
平均 数 m 及 正 指数 上 《, 它 是 正二 项 分 布 的 一 种 推广 ， 我 们 知 
道 ; 正二 项 分 布 是 

(9 十 pp) (2-2) 

的 展开 式 的 各 项 ， 其 中 # 为 个 体 总 数 , 而 p,q 为 分 成 对 比 两 
类 所 期 望 的 比例 , 旦 pp 十 gq 二 1，。 Student (1907) 在 研究 酵 
母 细胞 的 分 布 适合 正二 项 分 布 的 时 候 ， 发 现 有 了 两 个 系列 和 
* 是 负 值 ， 并 且 很 好 地 拟 合 了 观察 资料 。 于 是 把 正二 项 分 布 


全 生生 与 


(2-2) 推 广 ,得 到 了 人 负 二 项 分 布 为 
(q—p)™ 
的 展开 式 的 各 项 . 其 中 p 一 和 9 一 1 十 p,m 为 总 体 均值 . 


展开 上 述 式 子 , 于 是 一 个 样本 单位 有 * 个 个 体 的 概率 为 : 
Pp 一 ‘Rr 
ri(k— 1)! qttr 

《，p， 9 均 为 参数 ,可 由 样本 信息 来 估计 。 而 这 三 个 参数 
中 ,最 关键 的 又 是 不 值 , 由 于 对 不 值 有 不 同 估 值 法 ， 则 可 使 其 
各 项 之 理论 值 有 很 大 的 不 同 , 如 对 不 值 估计 不 当 , 常 可 导致 本 
来 为 负 二 项 分 布 的 观察 资料 遭 到 否定 . 

和 矩 靶 是 一 般 文 献 中 最 常见 的 不 值 的 估计 方法 ， 样 本 平均 


数 
i Df 
! 
/ pn CBN 
方差 i 二 
于 是 可 求 得 
SR a 
P= 1, 大 g 
了 


表 2.3 中 列 人 一 个 野外 星 师 分 布 型 抽样 的 实例 ， 

由 十 法 求 得 p = 9.38, g 一 10.38; 《一 0.166， 算得 的 
理论 值 列 于 表 2.3 中 的 第 三 列 . 

当 观 察 的 样本 里 零 频 率 很 大 时 ， 可 使 用 零 频 率 法 来 估计 
& 值 . 这 种 估 值 法 通常 要 求 零 频 率 应 大 于 总 取样 数 的 1/3， 
即 fj/N 1/3 (办 是 总 样 数 中 零 样 的 个 数 )。 若 平 均 数 小 于 


| 


表 2.3 蝙 遇 分 布 型 调查 


: 专业 率 求 得 
虫 数 下 观 笃 频数 1 | 和 矩 法 求 得 的 理论 值 的 理论 值 


0 中 站 了 
7.1 
2 35.4 
外 23.1 
4 16.5 
12.5 
看 号 .7 
了 ¥.7 
8 ” .3 
9 5 353.1 

10 者 才 。 马 

11 可 3 所 

12 3 3 

13 2 .本 

14 1 

13 1 

17 ] 

Ee E EE | 15.8 

30 1 

35 1 | 

2 ll 

S51 1 

共计 660 Xt 23,074* 
10 时 , 则 尚 需 满足 下 式 关 系 


(m 十 0.17)(P, — 0.32) > 0.20 
其 中 吕 可 用 样本 中 fh/N 代替 ,m 则 可 用 # 替代 ( 详 见 [31)， 
因为 在 负 二 项 分 布 中 
下 一 1 而 9 一 1 十 天 伏 
所 以 


sa 坤 5 


P 一 一 一 一 
(1+ 者 
设 天 的 估计 量 为 人 ， 用 fh/N 代表 己 3* 代替 规 ，。 取 对 数 
后 则 有 : 
国人 N 
Rlog (1+ 7) =- og 
这 样 就 可 求 得 万 值 。 表 2.3 中 的 资料 用 零 频 率 法 算得 的 列 于 
表 中 的 第 四 列 。 显然 拟 合 程度 比 矩 法 好 ， 
当 上 述 两 甘 求 出 的 记 值 均 不 适合 时 ， 可 以 著 虚 使 用 最 大 
或 然 估 值 法 . 
设 a, 是 具有 * 修 个 体 的 样本 单位 的 频率 ,那么 对 负 二 项 
分 布 有 
TE a pi ml) ES a 
ye 
设 mx 一 E(a.) 


上 去 王 表 数学 期 望 , 我 们 有 

0 (| 人 

Op Lams) p 1+r 
因此 

0 ,A 
>{: 坟 (log ma) 和 
Nr 
pd 
机 上 式 为 零 , 于 是 选择 
p=z/t 
对 不 的 估计 我 们 可 以 下 面 方程 导出 


设 F(s) 表示 bg (1) 


让 只 儿 二 


六 (gm 一 PT 一 D 一 PK 一 D 一 log (1 + p) 


因此 有 FC#) 一 F(z—l) 1/ 
5 {a (os ma 
BR 


-5{o( 人 ,二 1 


二 Wo (1 + ) : (2-3) 
设 A 十 dn 二 | 
那么 (3) 式 可 化 简 为 
(全 ) 一 mlog (1+ 二 (2-4) 


使 (4) 式 等 于 0 的 4, 就 是 我 们 所 要 信 计 的 名 值 (具体 算 
法 可 参看 [2])， 

其 它 如 奈 曼 分 布 以 及 泊 松 二 项 分 布 等 ， 在 生态 学 上 都 有 
较 广泛 的 应 用 ， 


(二 ) 分 布 型 指数 

上 面 介绍 的 检验 经 验 分 布 与 理论 分 布 的 方法 ， 由 于 计算 
比较 复杂 , 且 参 数 的 估 值 方法 不 同 , 有 时 可 能 影响 资料 对 理论 
分 布 的 适合 度 。 此 外 ,利用 检验 频次 分 布 的 方法 ,很 难 提供 种 
群 中 个 体 群 的 行为 , 以 及 种 群 分 布 随时 间 的 变化 ，60 年 代 以 
后 ,利用 分 布 型 指数 的 方法 来 研究 种 群 的 空间 分 布 ,已 趟 来 越 
受到 重视 。 例 如 关于 扩散 系数 研究 : 

当 所 观察 的 种 群 中 每 个 个 体 都 完全 随机 地 分 布 于 生境 之 
中 时 , 则 生境 中 每 个 单位 生物 个 体 数 * 服从 泊 松 分 布 ,此 时 有 


Exr = Varx 


当 该 种 群 的 个 体 有 了 明显 聚集 丑 向 时 ,这 时 有 
Var tT > Ex 
于 是 我 们 可 以 用 
C= Varzx/Ex 表示 该 种 生物 的 集聚 度量 ， 车 用 
样本 估 值 来 代替 , 则 可 写成 
C=7/x= P(x x. (aa 一 1) ， 
在 种 群 的 分 布 旦 随机 时 :, 则 C 可 以 认为 服从 均 数 为 工 、 方差 为 
2n/(n 一 1 的 正太 分布，Blackmanmd 提出 C 可 以 用 来 检验 
分 布 的 随机 性 的 假设 ，C 的 概率 为 95% 的 置信 区 间 为 
~ 1+2V[2a/(n 一 上] 
“如 果 C 落 入 上 述 区 间 时 , 则 为 随机 型 分 布 , 若 C 落 于 区 间 
以 外 时 ， 则 认为 是 属于 聚集 型 。 但 Greig-Smith (1952) 指 
出 ,如 用 M2/(n 一 1) 来 代替 VL2n/(n 一 1)?] 可 能 更 好 . 
这 是 因为 (# 一 1)C 近似 服从 于 六-， 分 布 。 
E(C) = 1, 而 Var(C) = 2/(n—1) 
如 果 我 们 研究 不 同时 间 的 C 值 ， 还 能 看 到 种 群 空间 分 布 
在 时 间 序 列 中 的 变化 ， 
David 和 Moore (1954) 曾 建 议 用 lo (Vlm) 一 1 作 
为 聚集 度量 ， 
首先 ， 我们 从 直观 上 来 看 :了 作为 聚集 度量 的 合理 性 假 
设 在 整个 种 群 中 ,有 《1 一 9) :比例 的 个 体 随 机 地 被 杀 死 或 者 
移 走 ,那么 剩 下 来 的 种 群 的 分 布 将 怎样 ? 我 们 可 以 这 样 认 为 ， 
由 于 大 量 的 死亡 是 发 生 在 原来 较 稠 密 的 地 方 ， 所 以 剩 下 来 的 
种 群 的 误 集 度 将 比 原来 的 小 ， 我 们 下 面 将 证 明 育 集 度 了 将 跑 
着 种 群 密度 减 小 而 减 小 。 : 
假设 初始 时 总 体 Z 的 概率 母 函数 是 G,(x)， 经 过 一 段 时 
期 A1， 由 于 随机 死亡 ， 总 体 Z 变 成 为 Z,， 其 概率 母 函 数 为 
Gi(Z)” 设 9 为 一 个 个 体 在 这 一 阶段 的 成 活 率 ， 设 专 为 一 个 


"9. 


随机 变量 ,经 Ar 后 个 体 成 活 取 值 为 1, 死亡 取 值 为 0。 
于 是 

P(E =1)=0, Pl(# =0)= (1— #0) 
的 概率 母 函数 为 : 

Pe(S) 一 1 一 8 十 6 
因此 可 得 : 
G(Z) = G0Z +1— 08) 
G(1) = 06(1) G7(1) = G0(1) 


我 们 得 到 
J 一 varc，_ 1] - G2(1) + G1) — (G1)¥ 
EZ, G1) 
Gol) _ cr 
GA) 
1 一 Yarm 1 D+G()— (GN) 
Ez Gi(1) 
GUY _ 
Gi(1) Gi(1) 
TL — 6Gi1) ~ 01, 
9Go(1) 


由 此 可 以 看 出 ， 当 种 群 由 于 随机 死亡 而 减少 到 原来 的 9 
分 之 一 时 ,聚集 度 了 也 减少 到 原来 的 9 分 之 一 

聚集 度 了 的 这 个 特性 ， 可 以 用 来 确定 无 迁移 性 定居 的 生 
物 的 死亡 率 帘 竟 是 密度 相关 的 。 还 是 密度 无 关 的 。 假 设 有 一 
群 年 龄 均匀 分 布 的 、 无 迁移 性 的 生物 ,这 时 由 于 自然 死亡 种 群 
密度 逐渐 下 降 ,我 们 可 以 通过 抽样 确定 工 怎样 随 严 而 变化 .如 
果 死 亡 是 密度 无 关 的 ， 那 么 与 me 的 关系 将 是 一 条 通过 原点 
的 直线 ， 如 果 越 稠密 的 地 方 死亡 率 越 高 ， 则 了 将 随 m 的 减少 
下 降 更 快 。lwae (1970) 曾 用 这 个 方法 研究 了 不 同 死亡 原因 


= 0 s 


对 美国 加 州 天 幕 毛虫 的 群体 的 影响 。 他 发 现 死 于 寄生 蜂 是 与 
密度 无 关 的 ,而 死 于 疾病 是 密度 相关 的 ， 

负 二 项 分 布 中 的 参数 值 *， 也 常用 来 作为 种 群 聚 集 分 布 
的 指标 ,这 最 早 是 由 Waters (1959) 提出 的 。 我 们 知道 在 负 
二 项 分 布 中 


Vt V = Varr m= Er 


这 时 个 体 分 布 呈 完 全 随机 性 ， 聚 集 度 为 零 . 当 《 一 0 时， 
V 一 coo、 种 群 分 布 极 不 均匀 ,聚集 度 极 高 ， 所 以 可 以 选择 
nd 作为 聚集 度量 
丰 的 一 个 有 趣 特 性 是 : 当 种 群 密度 因为 随机 死亡 而 减 小 
时 ,保持 不 变 。 这 样 我 们 就 可 以 用 写 代表 一 个 种 群 空 间 分 
布 的 内 在 特点 ， 而 不 管 它 的 密度 如 何 。 下 面 我 们 将 证 明 这 
点 。 
我 们 在 论述 工作 为 聚集 度 指 标 时 草 推 得 
六 mm ii 月 ， 1, -i 
和 
8 为 种 群 经 AT 后 的 成 活 率 ， m、m, 分 别 为 初始 时 和 经 过 
AT 后 的 种 群 密度 。 由 负 二 项 分 布 的 特性 ,我 们 有 


m 
VV—m 


于 是 ,出 1 一 ”一 1 的 定义 可 推 得 


Pee 


sm 3 = 


这 就 证 明了 用 负 二 项 分 布 & 的 倒数 & 表 种 群 聚集 度 了 时 ， 
是 不 随 种 群 密度 的 变化 而 变化 的 . 


(三 ) 种 群 空间 分 布 型 及 其 在 抽样 中 的 应 用 


“Student 在 1908 年 发 表 的 一 篇 关于 * 检验 的 论文 中 
说 : “任何 实验 可 以 作为 是 许多 可 能 在 相同 条 件 下 作出 的 实 
验 的 总 体 中 的 一 个 个 体 。 一 系列 的 实验 则 是 从 这 个 总 体 所 抽 
得 的 一 个 样品 .因此 ,抽样 理论 和 方法 ,在 生态 学 中 有 极 重 要 
的 应 用 ,特别 在 调查 田间 昆虫 种 群 数量 动态 时 , 估计 种 群 密度 
及 对 作物 为 害 程度 ,都 要 依赖 于 科学 的 抽样 方法 ， 

抽样 的 方法 , 按 组 织 方式 不 同 ,一 般 可 分 为 : 外 简单 随机 
抽样 法 ,加 分 层 抽样 法, 国 二 阶 抽样 法 ,由 系统 抽样 法 ,图 序 贰 
抽样 法 。 这 些 抽样 方法 在 田间 生态 学 中 都 有 广 和 还 的 应 用 ,但 
限于 篇 幅 , 这 儿 只 介绍 序 贯 抽样 法 的 应 用 . 

1 序 贯 抽样 法 的 基本 原理 

序 贯 抽样 法 的 特点 是 ,在 抽样 时 不 预先 指定 子 样 容量 ,而 
是 要 求 给 出 一 组 停止 采样 的 规则 ， 每 新 抽 一 个 子 样 后 立即 考 
罕 一 下 ， 按 给 定 的 停止 采样 规则 判定 是 停止 采样 还 是 继续 采 
样 , 如 果 采 样 一 旦 停止 ,就 按 此 时 所 给 出 的 = 个 观察 作为 一 个 
国定 子 样 容量 的 问题 进行 统计 推断 。 

设 zx 是 一 独立 同 分 布 随 机 变量 序列 , 它 的 联合 分 
布 密度 记 为 1), 《离散 型 变量 时 ,考虑 概率 分 布 )， 并 假设 它们 
的 分 布依 赖 于 某 修 参数 0， 
现 考虑 原 假设 :6 = ， 备 择 假 设 Hm6 == 9， 的 检 
验 问 题 。 


j(z) 会 ja(z xa 7) = [I fri50;) 7 一 01 
Li 


概率 比 


$2 


ri; 0 
1 AN(r A 加 tx 二 (2-5) 
fk) II fx; 0,) 
检验 法 的 步骤 如 下 : 是 
设 x 是 子 样 第 一 个 观察 ,计算 (ri)， 如 果 
lf 之 
则 停止 观察 ;并 拒绝 原 假设 防 ; 相反 ,如 果 
ls) < 之 了 
则 也 停止 观察 ,并 接受 假设 及 ;最 后 ,如 果 
有 一 fx 二 过 
则 继续 取 第 2 个 观察 mm。 第 3 个 观察 ma， 直到 能 作出 拒绝 或 
接受 假设 日, 的 决定 . 
上 述 判 断 标准 4、 B 由 预先 给 定 的 犯 两 类 错误 的 概率 a， 
FP 决定 : 
a 会 P {第 1 类 错误 }=Pn,{ 拒 绝 及,} 
Bp 会 P {第 11 类 错误 } 一 Pa { 接 受用 } 


一 pm__f 
时 


] 一 不 


FE 


序 贯 抽样 法 在 野外 生态 学 研究 中 有 很 重要 的 应 用 ， 例 女 
在 害虫 管理 中 ， 人 们 的 兴趣 并 不 在 得 到 田间 虫口 密度 精确 区 
信息 ,而 在 于 为 决策 提供 依据 : 害虫 密度 是 否 达 到 防治 指标 
对 于 诸如 此 类 的 问题 ， 序 贯 抽样 法 是 一 种 十 分 有 效 的 方法 , 

2. 种 群 分 布 型 为 负 二 项 分 布 时 的 序 贯 抽样 公式 

由 于 负 二 项 分 布 是 生态 学 中 常用 的 分 布 ， 本 文 将 重点 作 
” 绍 负 二 项 分 布 的 序 贯 抽样 公式 . 

在 序 贯 分 析 中 ,为 了 运算 和 讨论 的 方便 ,我 们 往往 用 概率 
比 的 对 数 来 进行 检验 ， 

* 忆 4 


设 


ZA log fx; 0), a 人 log 4; bOlogB 


1 = 


.Hxis Oh, . i 
则 | Ar Zs 3 也 是 独立 同 分 布 随机 序列 : 且 有 
RR a 
i=1 
于 是 借助 于 5, 可 进行 如 下 检验 : | 
如 5, 宇 a 则 拒绝 刁 | 
如 5, 三 上 6 则 接受 五 


如 8 一 5 一 a 则 继续 下 一 个 观察 Zn 

我 们 知道 负 二 项 分 布 概率 公式 为 
it td 

a 


于 是 


(K+ri— DN! Ps 
GC) 
人 pei 


rj 1 — 1)! qt 
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f『 二 


2 为 样本 数 ， 之 ri 为 所 有 样本 中 人 样 的 个 体 总 数 ， 


天 用 式 (2.6), 我 们 很 容易 得 到 下 面 两 条 平行 的 接受 线 和 和 本 
拒绝 线 : dn 
d= sn 十 上 E 

二 一 功 十 的 


| 时 举重 
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如 果 抽 取 了 个 样本 ,样本 中 累积 的 人 样 虫 数 超过 z1, 则 
拒绝 可 如果 低 于 号 则 接受 于 如 在 与 由 之 间 则 不 定 . 
例 : 东亚 《 扯 星 师 的 序 贯 抽 样 ， 根 据 星 师 在 田间 的 分 布 
型 属 负 二 项 分 布 , 其 公共 值 为 0.688， 再 根据 星 师 在 田间 危 
喜 情 况 ,我 人 规定， 每 平方 丈 《1 区 一 米 ) 平均 虫口 在 1 


头 以 下 为 轻 度 发 生 , 2 头 至 3 头 为 中 等 发 生 , 5 头 以 上 为 严重 
发 生 。 于 是 我 们 可 作 如 下 假设 检验 : 

(1) 发 生 程 度 在 轻 度 与 中 等 之 间 。 

媚 , :平均 虫口 密度 D 三 1 头 / 款 为 轻 度 发 生 ; 

Hi:D 宇 头 / 丈 为 中 等 发 生 . 

(2) 发 生 程 度 在 中 等 与 严重 之 间 。 

Ho:D 二 3 头 / 趟 :为 中 等 发 生 ; 

D 宇 5 头 / 趟 :为 严重 发 生 , 
各 项 计算 值 如 表 2.4， 
家 2.4 屿 师 序 贯 抽 样 计 算 表 


至 二 上 pp 东 ==2 于 = 
p= Rp/ | pi = 2.907 pi = 7.267 
| #1 = 3.907 qs: = B.267 


| S$? == 7 .A]4 $1 = 41 .335 


kK = 0.088 


55 % 


关于 发 生 轻 度 与 中 等 程度 的 接受 与 拒绝 的 公式 
= Sn 二 局 
d= Rh 
其 中 
Sk IR(g/9) 0.688 x 02022 一 1.405 
log (pqul Pg) 0.099 
假设 a, 8 分别 为 犯 第 I 类 错误 及 犯 第 廿 类 错误 的 概率 ， 且 
== = 0.1 
则 4 一 (人 一 8) 人 /ae 一 9 
B= i/(l—a) = 0.111 
hy = log Bllog (pigo/ pg) 一 一 9.64 
hi = log 4/ log ( piqo/ bogi) 一 9.043 
宪 是 在” 六 -we L405r 一 总 043 
d= 1.4057 十 9.643 
按照 同 理 可 算得 关于 发 生 中 等 与 严重 之 间接 受 线 与 拒绝 线 , 
di = 3.829n — 28.245 
d= 3.829n 十 28.245 


接受 与 拒 钨 的 理论 线 见 图 2.1, 


抽样 数 【 抽 样 单位 100 平 方 尽 ) 
图 2.1 东亚 飞 蝗 蝗 师 的 序 叶 抽样， 


| 


二 、 和 群落 的 多 样 性 及 其 指标 


(一 ) 群落 多 样 性 的 基本 概念 


群落 多 样 性 一 般 有 两 个 概念 ， ”一 个 指 群落 中 种 数 的 多 
少 ; 另 一 个 指 各 种 之 间 相 对 丰富 度 。 因 此 ， 它 是 种 数 和 均匀 
度 混淆 起 来 的 一 个 单一 的 统计 量 ”( 见 [5] P.234), 如果 一 个 
群落 有 很 多 种 ， 并 且 各 种 的 个 体 数量 分 布 很 均 习 ， 则 多 样 性 
高 ,反之 则 多 样 性 低 ， | 

”多 样 性 的 概念 首先 是 由 Williams 引用 的 “. 假设 一 个 
种 有 * 个 个 体 的 概率 服从 负 二 项 分 布 , 即 已 有 
P -_- EO p 9) | 
riTCR) “lei (lt 
r= ,1,2,: 
z 在 讨论 多 样 性 时 , 已 是 没有 意义 的 , 我们 必须 路 加 修正 ， 
由 于 . 


‘p= (1 — #)* PP 一 二 
( 人 设 * we， 


Pp, ry) a 
1 二 了 r1F( -0 一 9 可 
上 式 可 写成 
P=C ty | (2-7) 
rr . 
(1 — xr)* 1 
= i 
下 [1—(l1— x)*] T(R) 
如 果 , 不 同 种 的 个 体 数 差异 很 大 , 则 名 将 很 小 ， 在 自然 群 
落 中 ,通常 各 种 之 间 个 体 数 差异 很 大 ， 这 就 导致 Fisher 考虑 
在 (2-7) 式 中 令 太 -> 0 (参看 [61). 


= = limp, Se ee 


< F 
其 中 7 = limC 
0 


Ym =—rla(l—r)~=1 
Fm ' 


了 = i 
lnfl — x) 
m 是 取样 中 一 个 种 有 ~ 个 个 体 的 概率 。 设 3 是 整个 取样 中 的 
种 数 , 则 具有 * 个 个 体 的 种 的 频率 是 
一 ST 和 二 a (2-8) 


FF 


这 儿 a 一 SY。 如 令 NN 为 人 样 的 所 有 个 体 数 ,于 是 有 
s— Dn -> ln(1—*) (2-9) 


N= 5 rn, = 3 0 = (2-10) 
通过 抽样 ,我 们 可 以 得 到 5 和 .N。 由 式 (2-9) 和 (2-10) 便 
可 介 出 和 x， 得 到 它们 的 估计 量 & 和 和。 由 于 6 和 样本 大 
小 无 关 , 而 是 反 决 了 群落 内 部 的 特性 。 因 此 Fisher 建议 用 a 
作为 多 祥 性 指标 ， 
但 是 ,使 用 Fisher 的 多 样 性 指标 a a 的 前 提 是 要 满足 关系 
(2-8), 即 具有 ?7 个 个 体 的 种 的 频率 是 服从 对 数 级 数 分 布 的 . 


正如 Preston” 所 指出 ， 在 很 多 目 然 情况 下 ，. 这 这 -一 点 并 不 成 
Ws 


(二 ) 群落 多 样 性 的 信息 度量 


假设 一 个 无 限 个 体 的 种 群 可 以 分 成 8 类 (种 ): 4, 4;， 
3 每 一 个 个 体 属 于 一 类 并 且 仅 属于 一 类 假设 随 


[LF Ep 胃 


机 抽取 一 个 个 体 ， 则 这 个 个 休 属 于 4 的 概率 是 p;. ”因此 有 
> 一 1。 我 们 希望 找到 一 个 函数 H(p,, py，-… sp:) ,来 作 
为 多 性 指 类, 于 和 应 符合 下 面条 件 

(1) 对 于 给 定 的 3, 当 pr 一 下 ! 时 ,有 最 大 值 。 我 们 用 
L(S) 代表 ,于 是 
L(S) 一 -H(t， 1 


(2) 如 果 我 们 假定 还 有 第 Es ,第 5 十 2,. - .类 存在 ， 
但 其 中 没有 个 体 ,这 将 不 影响 多 样 性 指数 的 大 小 妈 
Hl(p,, ps ** * puss 0， 2 “0) = Hl(p, ps" :pi) 
(3) 假定 群落 分 类 除 按 4 分 类 外 ， 还 可 按 B 分 类 。 按 8 
则 可 分 为 + 类 : B, B;,……B,。 任 一 个 体 属于 B84 的 概率 是 
gl 于 是 > qt 一 1， 这 种 双重 分 类 使 群落 中 共有 51 个 不 同 


二 1 
的 类 4,BiG 一 1。 2,…53j 一 1, 2,…*/)， 设 从 这 个 群落 中 
随机 地 抽取 一 证 个 休 尖 和 8， 类 的 概率 。 记 为 ri。 显然 ， 
当 4 分 类 和 有 分 类 是 独立 时 ， 则 有 zw 一 p;q94。 如 果 不 独立 
时 , 则 有 zix 一 pjgjts gi* 是 条 件 概率 , 即 已 知 个 体 已 属 Ai, 这 
个 个 体 将 属于 Bx 的 概率 。 又 设 在 双重 分 类 下 的 多 样 性 指数 
为 四 
H(AB) 一 Hl(xn, Tl ” "re ) 
此 外 , 令 
Hi(B) 一 已 (9ny qns"…qi) 为 在 4; 类 内 ,在 8 分 类 下 
的 多 样 性 , 令 
Hsa(B8) 一 ,pjH(B) 为 在 所 有 4 分 类 里 在 8 分 类 下 
的 平均 多 样 性 ， 于 是 条 件 3 就 有 
H(AB) = H(A) HA(B) 


二 本 全 


如 果 分 类 法 是 互相 独立 的 ,那么 上 式 为 
H(A4B) = H(A) + H(B) 
其 中 A(B) = 二 H(g, 9 945) 

上 述 条 件 一 保证 了 对 种 数 一 定 的 总 体 ， 各 种 间 数 量 分 布 
均 习 时 ， 则 多 样 性 最 高 。 条 件 二 则 保证 了 对 两 个 种 间 数 量 分 
布 均匀 的 总 体 ,种 数 越 多 ,多 样 性 越 高 ， 

条 件 三 则 表明 ,多 样 性 像 方差 一 样 ， 也 具有 可 加 的 性 质 . 
例如 在 计算 多 样 性 时 ,我 们 不 但 考虑 种 ,还 可 考虑 生物 分 类 的 
不 同 层次 属 、 岗 \ 门 等 ,也 就 是 我 们 先 考 虑 不 同 纺 的 多 样 性 , 然 
后 再 考虑 在 同一 属 中 不 同 种 的 多 样 性 ， 于 是 按照 条 件 三 就 有 

H(AB) 一 万 (4) +.Hi(B)- 


”其 中 HC4B) 表示 了 总 体 的 全 部 多 样 性 , 即 既 考 虑 了 种 ， 又 


考虑 了 属 ， 而 H(4) 则 是 单 考 虑 了 总 体 中 不 同属 的 多 样 性 ， 
而 有 4(B) 则 是 考虑 到 每 一 个 属 中 种 的 多 样 性 ， 然 后 再 对 每 
一 个 属 在 总 体 中 所 占 的 比例 加 权 得 到 的 属 中 种 的 平均 多 样 
人 性, 


(三 ) 其 他 多 样 性 指数 
Simpsonm 提出 了 一 个 多 样 性 指数 。 假设 从 一 个 具有 
个 种 、.N 个 个 体 的 总 体 中 随机 抽取 一 个 样品 ,并 假定 抽样 是 无 
放 回 的 ,于 是 连续 两 次 抽样 ,属于 同一 种 的 概率 为 


~ Ni(N;— 1) 
SIN (N—1) 
则 多 样 性 指数 
1 NN,— 1) 
万 一 1 Du 1 (2-11) 


Hendrickson 和 Ehrlich 考虑 到 种 间 不 同 的 类 型 ,把 Simpson 
多 样 性 指数 加 以 修改 : 


» 60 。 


i 


(2-12) 


其 中 当 广 一 了 有 时， 一 0 了 天 了 时 -Ry 一 1，(2-11 式 和 
(2-12) 式 的 等 价 性 ,读者 不 难 从 简单 的 数学 推导 中 得 到 ， 

Hendrickson 和 Ehrlich 进一步 引 八 生态 位 的 概念。 假 
定 Xi 是 介 于 0 和 1 之 间 的 一 个 数 ， 它 是 由 种 i 和 种 1 的 上 生 
态 位 的 不 相似 的 程度 所 决定 的 。 它 可 由 下 式 度 量 : 


Xs 一 ([i 种 生态 位 Uj 种 生态 位 ] 
一 [i 种 生态 位 Nj 种 生态 位 ] ) / 
[i 种 生态 位 Uj 种 生态 位 ] 


其 中 符号 U 和 门 表 生态 位 之 和 与 交 ， 

MclIntosh 提出 了 一 种 几何 的 方法 来 测定 多 样 性 ， 一 个 
a 个 种 的 样本 可 以 用 = 维 空间 中 的 点 (Ni, N;,……， Ns) 来 
表示 。 这 点 和 原点 距离 


全 可 


于 是 如 果 个 体 总 数 N 是 固定 的 , 那 末 种 数 越 多 ，U 越 小 ， 
当 样 本 中 只 包含 一 个 种 时 , 它 有 最 大 值 N, 这 时 多 样 性 最 小 . 
当 所 有 的 个 体 都 属于 不 同 种 时 ，U 具 有 最 小 值 W N。 于 是 
Mclntosh 提出 用 下 式 表 多 样 性 社 数 ; 
N—U 

N 一 AN 

虽然 选择 多 样 性 指数 是 很 重要 的 ， 但 是 更 重要 的 是 给 出 
合适 的 生态 学 解释 ,否则 一 切 抽样 和 计算 的 劳力 都 付 之 东 流 . 
因此 ,有 些 生态 学 家 建议 用 更 为 直观 的 多 样 性 表示 法 , 即 直接 
考虑 总 体 中 的 种 数 , 以 及 种 间 分 布 的 均匀 性 ， 


| 


Ds 


站 用 下 二 


在 多 样 性 的 信息 度量 中 ,我 们 知道 , 当 所 有 的 种 具有 相同 
的 个 体 时 ,多 样 性 最 高 , 即 有 
Hnar = 入 1 log > log n 
其 中 是 种 数 ， 在 这 基础 上 Pielou (1966) 提出 ， 均 匀 性 的 
副 量 可 由 下 式 表示 : 


H as log nm 
由 于 上 式 是 一 个 比值 ,所 以 和 使 用 的 对 数 的 底 无 关 。 
这 个 关于 均匀 性 及 的 定义 表明 ; 
H=R. Ha —= R. logn 
即 多 样 性 是 由 两 个 成 分 组 成 的 ， 一 个 是 种 数 n, 男 一 个 是 它 
们 分 布 的 均匀 性 R. 


三 、 生 态 系统 建 模 及 分 析 


生态 系统 的 研究 , 先 及 面 很 广 。 诸 如 森林 .草原 、 落 并 、 农 
田 、 诲 详 等 资源 的 台 理 开发 ,利用 和 管理 ,环境 的 保护 ,人 口 的 
调节 ,城市 的 建设 ,发 展 和 规划 ,有 害 和 有 益 动 植物 ,微生物 的 
控制 和 利用 等 ， 都 包含 着 复杂 系统 的 物质 、 能 量 和 信息 的 流 
动 ,转换 和 传递 关系 。 而 且 , 对 这 些 系 统 的 预测 ,控制 的 策略 ， 
还 涉及 到 经 济 学 ,社会 学 同 题 ， 直 到 20 年 全 ， 人 们 还 未 能 把 
这 些 知 识 综 合 起 来 理解 和 预测 这 样 复杂 系统 的 行为 。 这 在 过 
去 对 人 类 的 生存 影响 还 不 大 ， 主 要 因为 我 们 生活 在 由 生态 网 
络 所 组 成 的 生物 圈 中 ， 受 到 自然 生态 环境 的 自我 调节 作用 的 
保护 。 但 由 于 对 资源 不 合理 的 开发 和 利用 、 环 境 污染 的 日 赵 
严重 ， 人 类 正面 临 着 破坏 且 己 赖 以 生存 的 目 然 生 态 平 衡 及 维 


和 量 站 


持 这 种 平衡 的 自我 调节 作用 。 经 典 的 生态 学 研究 方法 ， 对 解 
决 这 样 一 个 复杂 系统 的 研究 ， 已 显得 无 能 为 力 。 于 是 用 系统 
方法 对 复杂 生态 系统 进行 全 局 性 的 研究 已 成 为 迫在眉睫 的 任 
务 了 ， 从 70 年 代 初 开始 ,在 联合 国 的 赞助 下 ， 一 个 宏大 的 关 
于 生态 系统 分 析 的 国际 生物 学 计划 (1BP) 开始 了 ,经 过 十 来 
年 的 努力 ,已 展现 出 十 分 美好 的 前 景 , 


确定 系统 


试验 设计 及 数据 收集 
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新 的 输入 /输出 数据 三 一 


图 2.2 生态 系统 分 析 的 步 驮 . 


二 


生态 系统 分 析 的 主要 步骤 见 图 2.2， 在 开始 分 析 生 态 系 
统 之 前 ， 必 须 划 分 系统 的 边界 和 确定 系统 。 每 一 个 研究 者 都 
有 自己 的 目标 ,例如 对 同样 的 一 块 麦田 ,昆虫 学 家 可 能 感 兴趣 
的 是 麦田 的 害虫 和 天 敌 的 种 群 动态 关系 ， 而 病理 学 家 可 能 考 
虑 的 是 各 种 病原 体 ,及 其 引起 的 作物 病害 、 传 病 昆虫 的 分 布 和 
种 群 密度 等 。 因 此 研究 者 首先 应 明确 要 解决 什么 问题 ， 然 后 
按照 系统 -环境 两 分 法 外 把 所 研究 的 对 象 抽 象 组 成 系统 , 把 系 
统 以 外 的 其 他 一 切 称 为 系统 的 环境 ， 并 划 定 所 要 研究 的 生态 
系统 在 时 间 、 空 间 上 的 界限 和 范围 ， 第 二 步 是 选择 系统 模型 
的 分 量 (或 分 室 ) ,确定 状态 变量 ， 这 是 很 关键 的 一 步 ,由 于 这 
种 选择 确定 了 实际 系统 和 模型 系统 之 间 的 关系 ， 而 这 种 关系 
将 影响 其 后 的 模型 分 析 及 预测 系统 的 行为 。 我 们 称 这 样 的 问 
题 为 “聚集 问题 *， Wiegerttm 研究 了 一 个 水 营 一 蝇 相 互 作用 
的 热 泉 生 术 系统 。 他 用 了 五 种 不 同 的 聚集 方法 ， 得 出 聚集 度 
最 小 的 模型 ， 产 生 最 可 信 的 结果 。Halfon 和 Reggianic 则 
讨论 了 选择 最 优 复杂 性 模型 的 标准 ， 这 标准 既 考 虑 了 模型 行 
为 和 实际 系统 行为 的 差异 ， 又 考虑 了 模型 的 生态 现实 性 ， 他 
们 运用 步骤 靶 ， 逐 次 筛选 出 最 优 复杂 性 模型 。 第 三 步 则 是 研 
究 各 分 室 之 间 的 关系 ,建立 正确 的 模型 结构 ,以 及 通过 实验 和 
观察 资料 估计 模型 的 参数 ,这 类 问题 叫做 “系统 的 识别 及 参数 
估计 问题 ， 正如 Hal Caswell 等 人 呈 指 出 的 与 力学 和 电 
学 相 比 ,生态 学 中 建 模 的 困难 性 在 于 没有 像 牛 顿 定律 ,欧姆 定 
律 那样 一 些 公认 的 法 则 可 循 。 但 是 ，A.G. Ivakhnenkogal 提 
出 的 数据 处 理 组 合法 ,简称 GMDH (Group Methods of Data 
Handling), 为 生态 系统 这 样 复 杂 系 统 的 识别 提供 了 有 力 的 工 
具 ， 这 种 方法 ”, 具 要 向 计算 机 提供 选择 准则 和 变量 表 , 可 由 
有 限 的 观测 数据 ， 通 过 计算 机 得 到 唯一 的 最 优 复杂 性 的 系统 
模型 。 


和 盏 


在 建立 了 系统 模型 之 后 ,就 有 可 能 对 模型 系统 进行 研究 ， 
这 种 研究 常常 能 推测 现实 系 琉 的 相应 特征 。 对 生态 系统 来 
说 ,最 有 价值 的 研究 是 反馈 和 控制 、 稳 定性 和 有 灵敏 性 分 
析 。 

生态 系统 的 最 优 管理 。 是 近 十 几 年 来 科学 家 们 感 兴趣 的 
课题 之 一 。 早 在 60 年 代 ，Wattna 作为 这 方面 的 先驱 者 就 
指出 “……- 在 可 更 新 的 自然 资源 管理 中 ,很 多 问题 都 是 求 极 值 
的 问题 ,我 们 希望 从 一 个 湖泊 中 得 到 最 大 的 鱼 产量 ,从 林场 中 
得 到 最 大 的 木材 产量 ,或 者 使 害虫 的 成 活 率 极 小 ,”Watt 在 
这 篇 文章 里 ,首先 提出 了 在 害虫 管理 中 ,使 用 动态 规划 的 可 能 
性 , 

在 生态 系统 管理 中 ,常用 的 最 优化 方法 一 般 有 下 列 三 种 : 
@ 线性 规划 和 非 线性 规划 ;@ 动态 规划 ; @ 离散 最 小 值 原 
理 ， 线 性 规划 的 优点 是 ,能 够 处 理 一 个 变量 数目 很 多 的 系统 ， 
但 缺点 是 仅 限于 应 用 于 线性 系统 。 动 态 规划 和 最 小 值 原理 都 
能 处 理 非 线性 系统 ,但 是 都 局 限于 很 有 限 的 状态 变量 , 例如 一 
个 仅 只 有 三 个 状态 变量 的 系统 ， 对 每 一 个 状态 分 成 一 百 个 数 
量化 等 级 ， 这 时 候 我 们 应 用 动态 规划 就 需要 (100)》 一 10 存 
贮 单元 ， 这 对 于 目前 最 大 的 计算 机 也 是 一 个 近乎 极限 的 要 
求 . 

鉴于 上 述 方法 存在 的 问题 ， 近 来 有 些 科 学 家 提出 最 优化 
方法 和 模拟 法 混用 。 这 种 方法 的 概略 思想 是 ， 先 用 最 优化 方 
法 ,排除 大 部 分 管理 决策 ,然后 再 应 用 模拟 法 在 余下 的 一 部 分 
管理 决策 中 去 寻 优 。 

今天 ,生态 学 已 成 为 生物 学 的 前 沿 科学 之 一 , 它 的 研究 内 
容 越 来 越 广泛 ,通过 生态 学 问题 的 研究 ,不 仅 把 生物 学 ,地 学 、 
数学 ,化 学 ,物理 学 、 系 统 工程 学 等 自然 科学 联结 起 来 ,而 且 把 
自然 科学 与 社会 科学 (例如 经 济 学 ) 联 系 起 来 。 因 此 ， 有 些 科 


理 醒 本 于 


学 家 甚至 认为 ,生态 学 已 不 再 是 生物 学 的 科目 了 ， 今天 ,生态 
学 研究 的 范围 越 来 越 扩大 , 它 不 仅 研 究 动物 植物、 微生物 与 
环境 之 间 的 关系 ,而 且 研 究 整个 人 和 生物 畦 ,研究 地 球 上 的 各 
种 生态 系统 。 生 态 学 面临 着 如 此 宏伟 的 任务 ,应 该 说 ,没有 系 
统 生 态 学 的 产生 和 发 展 , 是 决 不 能 胜任 的 .因此 ,西方 有 些 学 
者 把 系统 生态 学 的 产生 , 洽 为 生态 学 中 的 一 次 革命 。 
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第 三 章 “” 关于 神经 网 络 的 某 些 数学 理论 


正 云 大 
《中 国 科学 院 生 物 物理 研究 所 》 


神经 系统 的 功能 是 接受 动物 体内 、 外 环境 中 的 信息 ,加 以 
综合 分 析 , 调 节 控制 机 体 各 部 分 ,对 环境 作出 适当 及 应 。 脑 是 
神经 系统 进化 的 产物 ,人 的 大 脑 是 智能 的 物质 基础 。 近 年 来 ， 
由 于 神经 科学 的 发 展 ， 人 们 对 于 神经 系统 和 脑 的 了 解 日 益 增 
多 。 随 着 实验 资料 的 积累 ,为 理论 研究 和 定量 模型 的 提出 , 提 
供 了 良好 的 条 件 ， 神 经 科学 由 一 些 杰 出 工作 ， 往 往 伴 以 优美 
的 数学 模型 ,如 ,关于 神经 膜 传导 的 H-H 方程 , 侧 抑 制 神经 网 
络 中 的 Hartline 方程 ,都 是 由 于 坚实 的 实验 工作 和 抽象 的 理 
论 模型 而 获 诺 贝 尔 奖 ， 

神经 系统 是 一 个 有 层次 的 、 多 单元 的 、 动 态 信息 处 理 系 
统 ， 这 是 人 类 面临 的 最 复杂 的 系统 之 一 。 对 于 这 样 一 种 系统 
的 研究 ,不 仅 需 要 全 新 的 实验 技术 ,也 需要 全 新 的 理论 手 眉 . 
其 中 包括 数学 模型 和 计算 机 模拟 ， 因 此 ,关于 神经 网 络 (包括 
脑 ) 的 理论 模型 ,在 科学 刊物 之 中 ,日 见 增 多 . 

神经 网 络 的 数学 模型 ， 既 是 研究 和 了 解 神经 系统 功能 的 
必 备 的 手段 和 工具 ， 又 是 沟通 生物 原型 和 工程 应 用 之 间 的 桥 
梁 。 神 经 网 络 的 数学 模型 ,特别 是 脑 的 模型 ,对 人 工 智能 的 发 
展 和 新 一 代 计 算 机 的 设计 ,可 能 提供 有 用 的 参考 和 借鉴 。 

在 神经 网 络 ( 脑 ) 的 理论 研究 历史 中 ,提出 过 许多 模型 ,在 
有 限 的 篇 幅 内 不 可 能 叙述 全 面 。 本 文 只 用 较 少 的 篇 幅 介绍 一 


下 


点 经 典 理论 ,重点 放 在 1980 年 前 后 的 研究 工作 ,最 后 提 到 一 些 
近年 来 有 兴趣 的 一 些 动向 。 


一 、 经 典 的 神经 网 络 理论 


自从 上 世纪 末 西 班 牙 解剖 学 家 Cajal 创立 神经 元 学 说 以 
后 ,人 们 才 知 道 复 杂 的 神经 系统 是 由 数量 众多 ,形状 极 小 的 基 
本 单元 联结 而 成 的 。 本 世纪 初 电子 管 放 大 器 发 明 并 应 用 于 神 
经 系统 研究 ， 对 神经 元 的 电 性 质 有 了 深信 了 解 。 尽管 各 种 动 
物 的 各 个 部 位 上 的 神经 元 大 小 不 一 ,形态 各 异 , 但 是 在 一 些 主 
要 的 性 质 上 , 却 有 惊人 的 类 似 处 。1943 年 McCulloch 和 Pitts 
根据 当时 已 知 的 神经 元 的 一 些 基 本 性 质 ， 最 早 提 出 “形式 ” 神 
经 元 和 神经 网 络 的 理论 .文献 简称 为 M-P 模型 ，M-P 模型 
使 用 的 数学 工具 是 命题 演算 和 布尔 代数 . 

M-P 模型 中 的 神经 元 是 一 个 具有 多 个 输入 端的 逻辑 决 
策 单 元 。 神 经 元 的 活动 服从 “全 或 无 "原则 ， 也 就 是 在 其 一 时 
刻 神经 元 或 者 处 于 兴奋 状态 ,或 处 于 抑制 状态 。 只 有 当 一 定 
数量 的 兴奋 性 输入 作用 下 。 而 且 超 过 一 定 的 阅 值 条 忻 下 ，。 神 
经 元 才 兴 奋 。 这 种 形式 的 神经 元 可 以 用 简单 的 图 式 加 以 刻 划 
(图 3.1)。M-P 模型 还 规定 形式 
神经 元 之 间 的 联系 有 二 类 ， 一 类 
是 兴奋 性 联系 ， 另 一 类 是 抑制 性 
联系 ， 抑 制 性 突 触 的 作用 是 “和 否 
决 权 ”性 质 的 ， 在 数理 膛 辑 中 用 
非 运算 表达 。 突 触 接头 上 的 信 图 3 人 
号 延 时 是 网 络 中 唯一 的 时 间 延 ” 称 用 大 写 在 加 于 旁边 ;网 内 注 上 阅 
迟 ， 因 此 可 以 把 这 一 时 间作 为 单 。” 息 大 小 -其 他 符号 见 正文 ， 
位 时 间 , 把 网 络 的 活动 过 程 在 时 间 上 离散 化 。 M-P 模型 研究 
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的 网 络 ,在 结构 上 是 固定 的 ,每 个 神经 元 的 阐 值 也 取 常 数 。 氏 
此 ， 整 个 网 络 可 以 用 有 逻辑 符号 明确 地 描述 出 来 。 一 定 的 输入 
刺激 (事件 ), 可 以 用 递 推算 法 一 步 步 地 推导 出 来 ,事件 在 网 络 
中 的 表达 是 明确 无 误 的 ， 网 络 的 活动 状态 可 以 由 网 络 的 结构 
和 输入 事件 确定 下 来 。 下面 举 几 个 简单 例子 来 说 明 这 一 点 。 

如 果 用 4 表示 输入 神经 元 ,P 表示 次 级 神经 元 , 箭头 玫 
示 兴 奋 性 突 触 , 黑 点 表示 抑制 性 突 触 、 那 末 图 3.2 中 四 种 联结 


E 
B 
| 
总 
(a tb) {c) (d) 


图 3.2 ”用 彩 式 神经 元 结构 威 的 简单 的 逻辑 网 络 。 (a) 逻辑 和 ; (b) 

远 辑 柜 ; 〈c) 冰 辑 非 以 及 〈d) 延 时 二 个 时 间 单 元 ， 
方式 分 别 代表 逻辑 和 (Plz 十 1) 三 (CD V A421)); 逻辑 乘 
(PG 十 1) 二 AQ) 人 As(1)) 轴 辑 非 (PG 十 1) 二 40) 和 
延迟 二 个 单元 时 间 (P( 十 2) 三 A400)). 

结构 稍 复杂 的 形式 神经 元 网 络 ， 可 以 表达 较 复 杂 的 运 辑 
关系 。 如 图 3.3(a) 的 逻 饵 表达 式 为 : P(t 二 1) 二 4:(#) V 
AI) 八 [AAD 人 N\A)]， 而 图 3.3(b) 的 表达 式 为 : P(1 二 1) 三 
A1(t) 八 As(t) 八 4s(t)，. 用 语言 来 槛 述 图 3.3(a) 网 络 的 情况 
是 :下 神经 元 在 上 十 1 时 劾 兴奋 这 一 事件 等 价 于 + 时刻 4， 
4 之 中 没有 一 个 兴奋 以 及 和 4 和 4 中 任何 一 个 兴奋 事件 ， 
而 图 3.3(b) 的 语言 表达 为 ; P 神经 元 在 + 十 1 了 时刻 兴奋 事件 


s TO * 


do 学 
(a) (b) 


图 3.3 用 形式 神经 元 表达 的 稍为 复杂 些 的 逻辑 运算 . (a) 
和 《by 的 逻辑 表达 式 网 正文， 


等 价 于 + 时刻 4 和 4; 同时 兴奋 但 4 不 能 兴奋 事件 。 

用 形式 神经 元 可 以 构造 出 各 种 各 样 的 复杂 的 神经 网 络 . 
Kleene (1951) 在 M-P 模型 基础 上 加 以 发 展 提高 ， 得 出 结 
论 : “形式 神经 元 网 络 可 以 实现 任何 有 限 事 件 ”， 以 而 推动 和 
形成 “ 有限 自 动机 ”理论 。 所 谓 有 限 自动 机 是 研究 具有 有 限 状 
态 的 机 器 的 行为 表现 ,不论 它 的 物理 背景 是 有 生命 的 神经 网 
络 , 还 是 无 生命 的 电子 计算 机 。 它 是 一 种 抽象 的 数学 理论 ,又 
有 实际 的 物理 背景 。 M-P 模型 原本 想 了 解 神经 网 络 ( 脑 ) 的 
活动 状态 ， 而 在 这 基础 上 发 展 起 来 的 目 动机 理论 蕊 为 控制 论 
的 重要 分 枝 , 与 图 灵机 .可算 性 理论 等 有 密切 关系 。 

对 M-P 形式 神经 元 略 加 修改 ， 就 变 成 现在 常用 的 神经 
元 数学 模型 (图 3.4)， 在 这 类 模型 中 假设 在 + 时 刻 神 经 元 处 
于 状态 x(:)， 此 时 的 输入 有 w* 个 , 用 向 量 于 (xi xz "x*。) 表 
示 , 每 个 输入 分 量 通 过 突 触 联系 权重 a; 作用 于 该 神经 元 ， 神 
经 元 有 一 固定 的 阐 值 5, 神经 元 对 各 输入 进行 加 权 总 和 ,如 时 
总 和 值 超过 阔 值 ,通过 一 输出 函数 f[”] 给 出 一 个 输出 值 }. 
把 上 述 神经 元 的 运算 性 质 表达 为 数学 公式 , 即 : 


s FE 


图 3.4 策 用 的 神经 元 模型 终 中 符号 见 正文 。 


y—i|> a — 5 | (3-1) 


其 中 所 ”] 是 一 单调 递增 非 负 的 函数 ,在 简化 条 件 下 ， 可 用 
单位 阶 路 阴 数 表示 : 


1 当 # 守 0 

pi en = 1 i (3-2) 
用 (3-1) 式 和 (3-2) 式 表达 的 神经 元 模型 反映 了 真实 神经 元 
的 空间 总 和 性 质 、 阅 值 性 以 及 逻辑 决策 性 。(3-1) 式 表达 的 神 
经 元 模型 是 1960 年 前 后 神经 网 络 理论 研究 的 基本 单元 。Ro- 
senblatt 的 感知 机 是 当时 神经 网 络 理论 的 代表 ,这 种 能 学 习 的 
多 层次 的 神经 网 络 所 使 用 的 神经 元 模型 ， 就 是 以 它 为 基本 类 
型 的 。 


二 、 神 经 网 络 中 的 回响 现象 


在 神经 网 络 中 进行 着 各 种 各 样 的 兴奋 波 ， 其 中 有 一 
奋 波 周期 性 的 持续 地 出 现 , 叫 做 回响 (reverberation】 被 . 这 
种 兴奋 波 在 生理 意义 上 和 数学 理论 上 都 有 重要 价值 ， 所 羽 引 
起 人 们 的 兴趣 。 据 信 回 响 波 与 脑 电 中 的 @ 节律 、 神 经 系统 的 
学 习 和 记忆 、 心 肌 组 织 中 兴 奉 性 的 传导 等 等 生理 现象 有 密切 
联系 。 回 响 波 的 产生 和 维持 与 网 络 的 非 线性 特性 有 关 ， 因 此 
引起 理论 工作 者 的 兴趣 。 
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产生 回响 波 的 关键 是 网 络 中 的 元 件 应 当 具 备 可 兴奋 性 、 
传导 性 以 及 不 应 期 。 所 谓 不 应 期 就 是 这 个 元 件 在 兴奋 态 以 后 
处 于 休止 的 状态 ,在 这 段 时 间 内 即使 受到 超过 阔 值 的 刺激 ,也 
不 会 发 生 兴 奋 。 因此 ， 刻 划 回 响 现 象 的 数学 模型 不 是 唯一 
的 . 在 此 我 们 介绍 Caianiello 的 神经 方程 (在 文献 中 简 记 为 
N-E)., 

Caianiello (1961) 的 神经 方程 是 在 (3-1) 式 基础 上 引信 

时间 变 量 ,神经 元 的 运算 特性 也 扩展 到 能 进行 时 间 总 和 ,但 是 

时 间 变 量 取 离散 值 ， 因 此 ,网 络 中 第 i 个 神经 元 的 状态 友人 
可 用 下 式 表 运 : 

ult) = 1 [六 3 a (ft — rr) + Si — ao 


站 
(i = 1, 2 7) (3-3) 
其 中 1[ ] 就 是 单位 阶 幅 系数 , 5;(t) 是 + 时刻 第 i 个 神经 元 
受到 的 外 界 刺激 ，0;(z) 是 :时刻 第 i 个 神经 元 的 阅 值 。 ai? 
代表 网 络 中 神经 元 之 间 的 相互 作用 , 即 , > 时刻 前 第 1 个 神经 
元 对 第 i 神经 元 的 作用 系数 。 玉 是 一 正 整 数 ， 代 表 最 从 远 的 
影响 。 al? 代表 自作 用 系数 ， Caianiello 定义 下 述 昧 数 来 反 
且 神 经 元 的 不 应 期 : 
-LL 当 0<r<R, 
an = fr) 当 R<reR+R, (3-4) . 
0 WR 二 Rr 
其 中 工 是 相当 大 的 正 数 ，R; 代表 绝对 不 应 期 长 短 ,，R; 代表 相 
对 不 应 期 长 短 , 当 r 王 民 时， 成 民 =L, := Rt R; 时 
帮 民 十 RR)=0,. 
研究 神经 网 络 的 行为 ,需要 解 方 程 组 (3-3)， 因 为 输出 呢 
数 1{ -] 是 单位 阶 跃 溺 数 ,是 一 种 典型 的 非 线 性 冰 数 ,难以 求 
出 解析 解 。 在 实际 情况 下 是 用 迭代 法 求 数值 解 ， 用 这 种 办 法 
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可 以 求 出 一 定 结构 条 件 下 神经 网 络 对 于 某 一 刺激 的 反 , 应 状 
况 。 利用 电子 计算 机 可 以 容易 地 计算 出 神经 网 络 的 活动 状 
态 。 图 3.5 是 本 实验 室 在 微型 计算 机 上 复 拟 的 回 遇 现 象 。 这 
是 一 个 极 简单 的 11 X 11 两 络 ， 可 以 看 出 经 过 2 个 单位 时 间 
后 ,网 络 又 回 到 原始 状态 ,如 此 周而复始 ， 永 不 止息 。 如 果 网 
络 中 单元 较 多 ,神经 元 之 加 联系 又 十 分 复杂 ,回响 臣 可 星 现 出 
十 分 复杂 的 图 案 . 


图 3.5 11 关 1 圆 结 中 的 回 啊 疲 . 开始 时 在 贺 结 中 央 出 现 二 个 兴奋 点 ， 
然后 以 六 角形 玻 向 四 局 扩散 * 在 上 一 3 时 肇 ?网 络 中 央 又 涌现 出 二 个 兴 
奋 点 ; 停 + = 1 的 情况 一 样 ; 如 此 不 断 发 展 ,可 以 持续 到 无 穷 . 

-如果 把 某 时 刻 的 兴奋 神经 元 数目 作为 一 个 观察 指标 ， 用 
这 个 量 来 刻 划 神经 网 络 的 总 体 特性 ， 那 是 一 个 在 时 间 过 程 中 
-变化 的 量 。 Farley (1960) 在 电子 计算 机 上 模 所 了 36 x 36 
神经 网 络 的 活动 状况 .图 3.6(a) 是 松散 的 随机 ,网 络 的 变化 过 


程 , 与 图 3.6(b) 比较 ,可 以 看 出 神经 网 络 的 模拟 结果 ,与 脑 电 


波 和 的 c 节律 十 分 类 似 ,Annois 从 1969 年 到 1980 年 期 间 在 大 
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图 3.6 《a) 引 X 36 个 神经 元 圆 络 中 兴奋 性 神经 元 个 数 随 时 间 变 化 
的 过 程 , 这 是 一 种 松散 的 随机 例 络 * 由 Fariey 在 计算 机 上 犊 拟 ; (Cb) 人 
及 电 被 中 的 节律 . 


型 计算 机 上 进行 了 更 细致 的 研究 。 Annios 也 同样 把 整个 网 
阁 中 兴奋 性 神经 元 数目 作为 指标 ， 考 察 这 个 量变 化 过 程 中 周 
期 性 与 网 络 结构 之 间 的 关系 、 神 经 网 络 的 活动 模式 ,抑制 性 突 - 
触 对 网 络 活动 状态 的 影响 、 并 讨论 了 回响 现象 与 一 些 生理 过 
程 (如 c 节律 ) 以 及 病理 过 程 (如 帕 金 森 症 ) 之 间 的 关系 ， 

神经 网 络 的 回响 现象 的 纯 理论 研究 ,也 取得 了 一 些 结果 ， 
特别 是 容易 人 手 的 齐 次 网 络 ,成 果 较 多 。 但 是 ,即便 是 齐 次 网 
络 ， 问 题 也 没有 完全 解决 。 其 主要 原因 是 神经 元 固有 的 非 线 
性 性 质 造成 的 。Caianielle 及 其 同事 用 代数 方法 对 N-E 模型 
研究 了 回响 现象 。 认 为 在 正规 系统 中 。 如 果 联系 矩阵 的 秩 为 
1, 则 可 能 存在 二 种 回响 ,一 种 回响 波 的 周期 为 1。 另 一 种 周期 
为 2。Accardi (1971) 证 明 ,由 N 个 神经 元 组 成 的 网 络 ,如 果 
联系 矩阵 4 一 (aij) 的 秩 为 K, 在 经 历 一 自 瞬 态 过 程 后 ， 网 
络 可 以 取得 的 状态 数 R 为 : 

RZ2N 十 2 一 28-&t 


当天 一 工时 ， 这 一 结果 正巧 就 是 Caianielle 的 工作 结果 ,日 
本 学 者 TKurokawa ( 黑 川 ) 用 集合 论 的 方法 在 # 难 空 闻 中 
对 回 网 进行 一 般 性 研究 以 后 ， 找 出 了 一 维 齐 次 连续 介质 中 四 
响 产生 的 必要 充分 条 件 ， 
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三 、 神 经 网 络 中 的 竞争 和 协作 


在 神经 网 络 的 决策 功能 研究 中 ， 较 早 运用 协作 运算 的 凡 
型 是 由 Kilmer、, McCulloch 和 Blum (1969) 提出 的 S-RETIC 
模型 ， 这 一 模型 的 直接 模拟 对 象 是 动物 网 状 结 构 的 功能 。 网 
状 结构 是 动物 一 些 基本 行为 (如 睡眠 、 觉 醒 ,战斗 .逃跑 、 进 食 
等 等 ) 的 控制 中 枢 , 在 一 定 的 时 刻 内 ， 动 物 只 执行 其 中 一 个 行 
为 方式 ,因此 ,网 状 结构 的 功能 好 像 一 个 转向 开关 ， 可 以 使 宙 
体 的 行为 从 一 种 样式 转向 另 一 种 ， 每 一 时 刻 只 指 在 某 一 种 祥 
式 上 . 

在 一 定 的 视觉 刺激 之 下 ,青蛙 会 反射 性 地 作出 捕食 反应 . 
当 青 娃 的 视野 中 出 现 二 个 苍蝇 样 目标 时 ,行为 实验 表明 , 它 会 
采取 下 列 三 种 行为 之 一 :” 扑 向 其 中 较 强 的 刺激 物 ; 对 两 个 
刺激 物 都 没有 反应 ; 扑 向 两 个 刺激 物 的 中 间 位 置 ， 根据 这 些 
实验 结果 ，Didday (1976) 提出 了 一 个 青 娃 视 顶 盖 的 神经 网 
络 模型 ,在 这 个 模型 中 ,神经 元 之 间 存 在 竞争 性 相互 作用 ， 结 
宁可 以 把 最 强 的 刺激 检察 出 来 ,而 把 其 他 刺激 ， 包括 无 关 品 声 
全 部 抑制 掉 。 

i 
论 模型 。 Dev (1975) 的 模型 中 ,明显 地 采用 了 神经 元 之 间 
相互 竞争 和 协作 的 原理 。 ， 

在 上 述 这 些 具 有 一 定 生理 背景 的 模型 之 上 ， 美 国 麻 省 大 
学 的 Arbib 和 日 本 东京 大 学 的 甘 利 修一 提出 了 竞争 和 协作 
神经 网 络 的 一 般 模 型 ， 上 面 提 到 的 一 些 模 型 都 是 它 的 特例 . 
1982 年 春 在 日 本 京都 专门 召开 一 次 “神经 网 络 中 的 竞争 和 协 
作 ” 学 术 会 议 ,会 上 宣读 和 讨论 了 二 十 多 篇 论文 。 会 议 的 主要 
参加 者 是 日 、 美 两 国 的 科学 家 ， 也 有 一 些 其 他 国家 的 代表 出 
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下 面 介绍 竞争 和 协作 神经 网 络 的 一 般 模 型 的 各 种 形式 ， 
先 从 网 络 中 使 用 的 神经 元 模型 开始 ， 

Arbib 和 甘 利 使 用 的 神经 元 模型 , 比 上 节 介绍 的 模型 (3- 

3 ) 式 和 图 3.4 更 进一步 。 主 要 改进 表现 在 状态 变量 w(x) 在 时 

间 过 程 中 可 以 连续 变化 ， 由 于 神经 细胞 在 受 刻 激 以 后 的 适应 

现象 ， 所 以 状态 变量 可 以 用 下 列 一 阶 微分 方程 描述 它 的 动态 

过 程 ; 
ral) = — ut) + Dar;—h (3-5) 


其 中 了 上 是 时 间 常 数 , xi 是 输入 , a; 是 权重 系数 。 4 是 阅 值 . 神 
经 元 的 输出 反应 通过 输出 函数 f[ ”] 来 表达 : 
”一 所 xz] (3-6) 
关于 下 1] 的 规定 按 (3-2) 式 确定 , 0 
最 简单 的 竞争 和 协作 网 络 是 由 ”个 兴奋 性 神经 元 和 一 个 
抑制 性 神经 元 构成 (图 3.7)。 用 神经 元 模型 (3-5) 和 (3-6), 可 


图 3 离 歼 型 竞争 和 协作 画 络 .inas…y am 是 于 人 小江 畜 人 性 神经 元 ， 
v 是 拟 制 性 神经 元 。 其 他 符号 见 正文 ， 
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以 把 图 3.7 的 网 络 结构 写 出 ; 
二 NN 0 ON ee i 


(1= 1,2,3:...n) (3-7) 


r+ Dits ] 一 4 


光 市 关 傅 开交 全 训 刘 下 ， wi 是 自 反馈 兴奋 性 系数 , w: 是 抑 
制 性 神经 元 对 兴奋 性 神经 元 的 作用 系数 .3 是 外 界 刺 茹 ，h 
和 有 分别 为 抑制 性 神经 元 和 兴奋 性 神经 元 的 阅 值 。f[ J] 和 
gL ] 是 输出 图 数 ， 

在 对 方程 组 (3-7) 中 的 参数 作 了 适当 选择 以 后 ,从 这 一 模 
型 中 可 得 到 如 下 一 些 结 果 : 外 在 网 络 达到 平衡 以 后 ,至 多 只 
能 有 一 个 神经 细胞 兴奋 ; 图 平衡 态 时 兴 埋 的 神经 元 对 应 着 最 
大 的 输 人 刺激 ; 轩 网 络 呈 现 磁 汪 效应 ,也 就 是 刺激 值 的 大 小 对 
于 神经 元 稳 态 值 的 改变 ,类似 于 磁 汪 近 钱 所 描绘 的 情况 ， 

把 上 述 初 级 模型 中 的 兴奋 性 神经 元 设想 为 连续 排列 的 -一 
维 分 布 ， 下 标 i 用 * 变量 代替 ， 抑 制 竺 神经 元 仍 是 单个 ， 保 
持原 样 ， 兴 奋 性 自 反馈 系数 也 变 成 一 个 分 布 图 数 wi(x)， 设 
w(x) 是 一 对 称 函 数 ; 

w(x) = w(x) 

它 的 值 随 x 增加 而 急剧 减 小 ， 作 用 距离 定 为 5。 把 初级 模型 
中 的 求 和 换 成 积分 ,就 得 到 一 维 连 续 神 经 场 的 竞争 模型 : 

(E20) 一 一 sr 及 十 | wr — Eflu(s, 1) las 

Or 一 
— wg[lvtt)] 一 让 十 BAxzsi 


一 一 xD 十 人 Hu, da5—% 


是 of 
dr 


(3-8) 
从 方程 组 (3-8) 可 以 得 到 ~- 些 很 有 趣 的 动态 反应 特性 .下 
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面 略 举 二 例 加 以 说 明 ， 
如 果 给 神经 场 一 个 连续 分 布 的 刺激 5(x), 由 于 兴 奉 性 联 
系 的 作用 ,兴奋 区 会 迅速 扩 布 (图 3.8) ,而 后 抑制 性 神经 元 起 


Stix) 


ur. ?1 


! i 和 


ul ta) 


wlx, £3) 


图 3.8 竞争 模型 对 于 多 峰 刺 定 (5Cx)) 的 动态 反应 过 程 ， 
#4 时 刻 x 上 的 肥 应 用 Kz， #) 表示 。 网 络 最 终 只 有 za 处 有 

一 反应 值 ; xs 对 应 于 刺激 分 布 S(x*) 取 最 大 十. 
”作用 ,兴奋 区 又 逐渐 缩小 ,经 过 竞争 ， 接 受 最 大 刺激 区 的 神经 
元 最 终 获胜 ， 可 以 维持 兴奋 不 变 。 用 这 一 结果 来 说 明 网 状 结 
构 的 功能 。 是 可 以 接受 的 。 如 果 两 个 强度 相近 的 刺激 同时 出 
更 ,距离 又 适当 ,网 络 的 动态 反应 会 出 现 图 3.9 那样 情况 ， 开 
始 两 个 刺激 部 位 的 神经 元 都 兴奋 ,然后 扩展 ,两 个 兴奋 区 融 为 
一 体 ,最 后 兴奋 区 缩小 ,并 维持 在 两 个 刺激 部 位 的 中 间 。 这 就 
相当 于 青蛙 扑 食 反应 中 的 第 三 种 行为 方式 . 

如 果 把 (3-8] 式 中 的 兴奋 性 神经 场 从 一 维 推广 到 二 维 , 抑 
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二 这 证 这 六 


图 3.9 在 x 和 x 处 有 二 个 强度 相等 的 刺激 ， 竞争 网 络 对 这 
二 个 刺激 的 反应 过 程 a(x 4)，(i = 1; 2， 3)。 最 终 在 二 个 
韦 激 部 位 的 中 间 xo 处 有 一 反应 出 现 . 
制 性 神经 元 从 一 个 推广 到 一 维 分 布 ， 就 可 以 得 到 竞争 和 协作 
网 络 的 全 模型 。 把 全 模型 略 加 简化 ， 即 兴奋 性 神经 元 的 二 维 
连续 分 布 ,割裂 成 许多 平行 的 条 形 ,抑制 性 神经 场 不 变 ， 就 得 
到 一 种 所 谓 “ 分 层 " 模 型 ， 甘 利 从 一 用 这 个 模型 刻 划 视觉 系统 
中 视差 细胞 之 间 的 竞争 和 融合 作用 ， 从 而 很 好 地 解释 了 视差 
产生 立体 视觉 的 过 程 ， 


四 、 感 觉 系统 中 的 典型 网 络 


感觉 系统 是 神经 系统 中 直接 与 内 外 环境 联系 的 部 分 ， 是 
专门 接受 信息 ,处 理 和 加 工 信 息 的 部 位 ,由 于 多 数 感官 暴露 在 
*。 BO 。 


体 表 , 研究 比较 方便 ,所 以 取得 较 多 的 研究 成 果 。 在 各 种 感官 
之 中 ， 视 觉 系统 研究 得 最 为 透彻 。 因为 视觉 系统 是 感官 之 中 
最 为 重要 ,而 且 各 类 感官 在 信息 加 工 的 原理 上 有 共同 之 处 ,所 
以 我 们 在 本 节 中 选取 二 类 网 络 加 以 介绍 。 

一 类 是 侧 抑制 神经 网 络 ， 美 国 洛克 非 勒 大 学 的 Hartline 
因 在 这 类 网 络 的 研究 中 取得 成 功 而 歼 诺 贝尔 医学 和 生理 学 
(1968 年 ) 奖 ，Hartline 的 工作 是 在 一 种 节肢 动物 的 复眼 上 进 
行 的 ,这 种 动物 叫 党 ， 它 的 复眼 由 大 约 一 干 个 小 眼 组 戌 ,个 体 
较 大 ,可 以 比较 容易 地 引导 出 单个 小 眼 在 光 刺 激 下 的 电信 和 号， 
各 小 眼 之 间 并 非 是 弧 立 的 ,在 组 织 学 研究 中 发 现 ,神经 纤维 之 
间 有 侧 向 的 联系 存在 ,这 种 侧 向 纤维 传送 的 是 抑制 性 信号 .经 
过 大 量 的 电 生 理 研 究 ， 发 现 这 种 侧 抑制 网 络 在 一 定 范围 内 有 
民 好 的 线性 关系 : 


mr “Fp E> Kopi(r; 一 +»,) (3-9) 


F£ =1;200ryny f=,2,..*"* ,nn .pi 
其 中 +， 代表 有 侧 抑制 相互 作用 存在 情况 下 ,第 ?个 小 眼 的 输 
出 ，e， 是 不 存在 相互 抑制 作用 时 小 眼 的 输出 ， Ky; 是 第 i 
个 小 眼 对 小 眼 的 抑制 系数 ，r3; 是 i 小 眼 对 p 的 抑制 阐 值 . 
因为 抑制 作用 只 有 当 +; 的 值 超过 r%; 才能 产生 ， 这 一 生理 学 
条 件 限制 了 (3-9) 式 中 等 式 右 侧 中 的 括号 不 能 随便 去 掉 ， 因 
此 ,(3-9) 方 程 组 不 是 一 个 简单 的 线性 方程 组 ，P < j 意味 着 
神经 元 没有 自 抑制 现象 

如 果 把 e* 看 作 网 络 的 输入 , >， 看 作 输 出 ，Kw 前 的 符号 
是 负 的 ;所 以 称 之 为 侧 抑制 网 络 , 因 为 这 个 方程 是 由 Hartline 
由 实验 研究 得 出 的 ,所 以 (3-9) 式 也 称 Hartline 侧 抑制 方程 ， 
为 了 与 上 几 节 采用 的 符号 系统 一 致 , 加 免 (3-9) 式 中 的 括号 看 
作 一 般 性 符号 ,用 输出 函数 开 ”] 代 人 (3-9) 中 ,得 到 : 


* Bl 


rp= ep— > Koflri—ry] p=1,2,.…,n,. (3 .10) 


其 中 万 ] 定义 为 : , 
x 当 站 全 和 
fw] 一 | Se (3-11) 
在 一 定 输入 模式 之 下 ,研究 侧 抑 制 网 络 的 输出 ;也 就 是 求 
解 (3-10) 方 程 组 问题 ,由 于 非 线 性 函数 f[ ] 的 存在 ， 在 数 
学 上 增加 了 复杂 性 。 常 用 的 办 法 是 用 所 代 法 ， 尺 步 逼 近 稳 态 
解 。 这 在 电子 计算 机 上 进行 是 比较 方便 的 ， 
便 抑制 现象 在 感觉 系统 中 是 普遍 存在 的 ， 最 早 在 视觉 系 
统 中 发 现 ,并 得 到 详尽 研究 。 现 在 知道 在 听觉 .触觉 系统 中 也 
都 存在 。 据 研究 ， 在 中 枢 神 经 系统 中 也 起 作用 。 一 百 多 年 前 
奥地利 物理 学 家 马赫 最 早 发 现 ， 用 人 眼 观 察 光亮 强度 有 变化 
的 图 形 边 绢 时 ,出 现 明 显 的 亮 带 和 樟 带 ,但 用 物理 仪器 测 吃 的 
话 ,并 不 存在 这 种 带 状 区 {图 3.10)。 在 我 们 观察 电视 播映 前 
的 电视 测试 卡 时 ,也 能 看 到 这 
种 现象 。 在 设计 许多 心理 物 : 
理 实 验 以 后 ， 马 赫 认 为 这 种 现 
象 起 因 于 我 们 的 视觉 系统 .Ha- 
rtline 用 电 生 理 方 法 也 直接 记 
” 录 到 动物 视觉 系统 中 的 马赫 带 
“(图 3.11). 用 阶 路 函数 作为 输 
人 ,从 (3-9) 式 也 可 直接 计算 出 
图 3-10 照度 的 客观 分 布 虚线) 与 ”马赫 市 珊 象 ， 
是 一 各 心理 
任 定 ， 主观 感觉 中 出 现 最 大 值 和 最 . 象 ， 后 来 用 电 生 理 方 法 找 出 它 
人 的 神经 机 制 ， 并 上 升 到 数学 模 
型 ,这 在 科学 研究 中 是 一 个 良好 的 范例 ， 


9 起 丸和 


和 刺激 -一 一 


反应 -一 一 一 《理论 ) 
* 《实验 ) 


把 起 (脉冲 数 每 秒 ) 


本 -10 | 0 10 ”两 膜 上 相对 距离 
图 3.11 党 腿 帘 神经 纤 维 对 干 阶 跃 式 了 照明 的 反应 ( 黑 点 大 未) 以 及 根据 
公式 计算 的 结果 (查实 线 )， : 


Hartline 方程 只 是 侧 抑制 网 络 的 一 种 数学 模型 ， 也 是 一 
种 成 功 的 模型 ， 但 是 ， 关 于 侧 折 制 现象 先后 提出 过 许多 模型 


 ， 囊 3.1 关于 感官 中 侧 抑 制 现象 的 者 种 数学 模型 


作者 (年 代 ) 数学 模型 


. 康 觉 器官 实则 对 朝 
Hugyins 
Lisklider ey| 人 之 Kail 
Békésy (1960) | rs =D Kyb 
| | 
;, == {fs Ki, < 
Mach (1865) 2 Kel 
Fry C1948) 1 + 2, Kyl 
| 


Ra De [一 Ky(ri 一 3) 


Taylor (1965Y | r= es 十 > Er 
让 


.RS = 


( 才 3.1), 各 有 其 侧重 点 和 相应 的 生理 背景 。 侧 抑 制 网 络 在 图 
像 系 统 中 有 实用 价值 ,但 是 严格 按 (3-9) 式 来 处 理 图 像 又 十 分 
困难 ,因此 ， 在 工程 上 采用 二 次 微分 法 近似 实现 侧 抑制 作用 ， 
起 到 图 像 中 轮廓 增强 的 作用 . en 


Se = Si 一 一 - SC) (3-12) 


其 中 5S.(7) 是 输入 讯号 , $30) 是 处 理 后 的 讯号 ， ns 
补偿 ,轮廓 得 到 一 定 增强 ， 

围绕 (3-9) 式 也 有 一 些 理论 工作 在 进行 。 例 如 研究 抑制 
系数 刘 ,; 的 取 值 问题 ， 它 对 (3- -9) 式 的 解 的 存在 性 、 唯 一 性 和 
稳定 性 等 的 关系 . 

高 等 动物 的 视觉 系统 是 一 类 多 层次 的 复杂 系统 ,就 拿 猫 、 
猴 等 哺乳 动物 的 视网膜 来 说 ， 大 致 分 成 三 大 层 总 计 10' 一 10 
个 神经 元 构成 。 人 的 视 网 蜡 神经 细胞 大 约 有 1 亿 个 ， 加 此 众 
多 的 神经 元 之 疗 的 联系 也 是 十 分 复杂 的 ， 但 并 不 是 杂乱 无 章 
的 。 Hubel 和 Wiesel 在 猫 和 猴 的 视觉 皮层 发 现 。 神 经 元 形 
成 非常 有 规律 的 组 织 和 功能 (于 1981 年 获 诺 贝尔 医学 生理 学 。 
奖 )。 

用 微 电 极 技术 在 电 生理 实验 中 可 以 记录 单个 神经 元 的 电 
活动 ， 较 高 层次 上 的 神经 元 可 以 接受 一 定 区 域 上 的 感受 细胞 
的 输出 ， 在 电 生 理学 中 把 这 个 区 域 称 之 为 这 个 神经 元 的 感受 
野 . 感 受 野 是 视觉 系统 中 的 基本 功能 单元 .实验 表明 ,着 稚 动 物 
的 视网膜 感受 野 有 三 类 ,一 类 是 on- 中 心 感受 野 ; 二 类 是 off- 
中 心 感受 野 ;三 类 是 on-off 感受 野 ， 一 , 二 类 感受 野 内 还 分 
成 三 个 区 ,各 区 之 间 相 互 抑 制 ,中 心 区 兴奋 性 最 高 ， 

根据 电 生 理 资 料 和 组 织 学 研究 ,我 们 提出 一 种 三 层 结构 
的 感受 野 模 型 (图 3.12), 第 一 层 是 感受 细胞 层 R;, 第 二 层 是 
中 间 联 系 层 1;, 第 三 层 是 感受 野 输 出 G。 设 第 一 、 二 层 之 间 

主将 闪 二 


图 3.12 浓 椎 动物 视网膜 感 受 野 数学 模型 的 方 框图 疼 中 


的 联系 方式 可 用 和 矩阵 上 一 ( 石 ;)) 来 刻 划 , 全 可取 十 1, 一 1 或 
0 三 个 值 之 一 ,十 1 代表 兴 否 性 联系 , 一 1 代表 抑制 性 联系 ,0 
代表 没有 联系 .第 二 层 细 胞 与 G 之 闻 联 系 可 用 向 量 W 一 (wn，. 
Wg" sim) 表示 。 假设 第 二 层 细 胞 的 阅 值 为 as G 的 国 值 为 
6p. 那么 ,在 输入 刺激 4 一 (au aa an) 作用 之 下 ，G 
的 反应 可 以 由 下 列 算出 : 

8 一 [及 [及 do]， (3-13) 
上 式 中 a 及 表示 对 向 量 或 矩阵 取 阅 值 ， 对 向 量 ( 或 矩阵 ) 取 
闻 值 定义 为 对 每 一 个 分 量 取 贱 值 ，(3-13) 式 也 可 写 为 下 列 形 
式 :: 


g— $3 tw [之 bi: .| (3-14) 
或 沿用 (3-11) 的 水 数 写 为 ; 


e—{ [De [tn |] (3-15) 

受 野 的 起 阵 模型 (3-13) 可 以 很 好 地 描述 感受 野 的 电 生 

ee 当天 一 (4 好) 矩阵 取 不 同 值 时 , 可 以 结构 出 三 类 感 

受 墅 。(3-13) 和 矩阵 模型 也 能 反映 出 感受 野 的 其 他 性 质 ， 如 每 
区 之 间 的 相互 抑制 ,兴奋 性 的 分 布 等 等 ， 

感知 运动 物体 是 视觉 系统 的 一 个 重要 功能 ， 电 生理 上 发 

现 on-off 感受 野 对 运动 方向 敏感 ,这 类 感受 野 有 它 自己 偏爱 

的 ”的 运动 方向 ,对 反方 向 的 运动 则 反应 很 小 ， 在 我 们 的 年 降 

模型 中 ,如 果 和 矩 阵 K 中 元 素 的 分 布 是 不 对 称 的 ,并 引 人 一 个 抑 

制 性 的 时 间 延 迟 , 则 可 模拟 运动 方向 检察 感受 野 (图 3.13b)， 


(b) | 
图 3.13 运动 方向 检 赛 感受 时 模 型 ， 策 头 指出 * 虱 爱 "方向 ， (a) 
Barlow 和 Levick 模型 ; (Cb) 我 们 的 寞 型 ， Ez 为 时 间 延 迟 ， 

二 .BB 巡 辑 运算 ; 表 非 .4 与 8 相 姜 ， 
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这 个 模型 与 Barlow (图 3.13a) 同期 提出 ， 从 图 中 可 以 看 出 ， 
基本 思想 是 雷同 的 . 

第 阵 模型 是 离散 的 模型 ， 从 (3-14) 式 可 以 容易 地 发 展 为 
连续 模型 ; 


g 一 咱 W (x, yardy K(x, yy 4, Jet。 oa0] ] 
: (3-16) 
从 数学 处 理 的 方便 性 考虑 ,把 连续 模型 (3-16) 线 性 化 , 则 变 成 


现在 文献 中 常用 的 感受 野 的 线性 模型 : 
一 [xe, ys DT(zy yo tdrdyde (3-17) 


其 中 1(x,y, 1) 是 输入 函数 , 即 + 时 丰 (x y) 坐标 上 的 光亮 
强度 ，K(x,y, !) 是 系统 的 权 函 数 , 代表 神 经 网 络 中 神经 元 
之 间 的 相互 联系 作用 ， 相 当 于 感受 墅 离散 模型 中 的 联系 矩阵 
K = (k;). 

迄今 为 止 ,我 们 还 没有 对 权 函 数 天 (*, y, :) (或 联系 矩 
阵 ) 取 何 种 形式 作出 限制 。 由 于 这 一 函数 的 生理 意义 ， 所 
以 它 本 质 上 应 当 由 视觉 系统 中 神经 元 之 间 的 联系 方式 来 决定 
的 。 由 于 神经 元 个 体 很 小 ,数量 又 大 ,结构 上 的 随机 以 及 个 体 
差异 ， 无 法 精确 地 直接 地 测 得 。 电 生理 实验 只 能 提供 一 些 线 


索 。 根据 这 些 不 充分 的 线索 ,现在 文献 中 提出 许多 种 宰 型 


根据 我 们 近年 来 的 研究 ,认为 广义 Gabor 函数 是 一 个 良 
好 的 模型 ， 在 许多 方面 优 于 目前 文献 中 沿用 的 模型 ， Gaor 
阴 数 最 初 在 通读 犀 论 中 作为 基 元 函数 使 用 ， 我 们 在 时 间 和 空 
间 变 量 上 加 以 推广 ， 并 赋 以 各 种 参量 以 生理 意义 。 称 为 广义 
Gabor 函数 , 简 记 为 EG. 

广义 Gabor 函数 在 各 向 同性 系统 中 ,用 极 坐 标 表示 为 : 


* Bi 


~ 


由 


围困, 荐 蓝 簿 邹 琴 讳 剖 〈 打 “第 加 际 音 《3) 图 2 了 | 
尝 居 天 (p) “ 旺 花 名 科 糙 位 非 二 可 位 尊 国 1095D9 肯 中 敌 壹 翌 老 加 导 “。 国 甸 s 朗 忆 君 (3) : 馆 蛙 则 量 
愉 人 者 (9) :图 D4 印 搬 营 潮 JJo 省 (?) “是 状 光 科 灼 详 二 到 嫉 ' 疾 图 1095D 中 中 纤 沾 笠 国 岂 野 +I"E 国 


(了 (2) 


(9) (9 


二 
和 和 可 


力 
二 


KR(rst)= EG(r, - = Mecos[2xr(fr + fi)+ 90] 


{ry . 

> 性 二 | ol) 

其 中 入 为 振幅 , f, 为 空间 频率 , f 为 时 间 频 率 ,9 为 初始 位 相 ， 

r 为 时 间 延 迟 , or 和 of 分 别 为 时 空 方差 ， 

在 各 向 异性 系统 中 ,用 直角 坐标 表示 为 : 
Kx, y,1) = EG = W eos[2r(fx + ft) + 0.] 
X cos[2x(fyy + fi1) + 0, Jexp a 一 《二 | 

(3-19) 


式 中 各 参数 合 义 同 (3-18) 式 。 在 各 向 异性 系统 中 ， 还 可 以 更 
细 分 为 更 小 的 类 型 ， 在 此 不 作 细 述 。 在 图 (3.14) 中 给 出 了 广 
义 Gabor 函数 的 几 种 图 式 。 广义 Gabor 函数 作为 视觉 系 
和 和 全 
妓 的 时空 特性 . 


五 、 神 经 网 络 的 学 习 和 记忆 


- 学 习 和 记忆 是 神经 系统 特有 的 功能 ， 也 是 高 级 智能 的 基 
础 。 但 是 迄今 为 止 , 关 于 学 习 和 记忆 的 本 质 , 了 解 其 少 . 现代 
技术 的 发 展 ,第 五 代 计算 机 的 研制 ,促使 人 们 去 探索 智能 的 奥 
秘 ,因此 ， Oe Ee 站 起 
科学 界 越 来 越 大 的 兴趣 . 

. 中国 吉 代 一 直 认 为 人 的 思想 、 智能 是 心脏 的 产物 ,汉字 中 
关于 这 一 类 名 词 多 以 : 心 "为 偏旁 ， 就 是 一 个 例证 ， 上 一 世纪 
西方 国家 还 流行 鼎 相 学 ， 认 为 头颅 骨 的 凹凸 可 以 用 作 判 定 人 
的 性 格 ` 品 德 和 智力 的 表征 。 本 世纪 心理 学 研究 ,特别 是 神经 
科学 的 发 展 ， 使 得 我 们 对 于 学 习 和 记忆 的 神经 机 制 有 了 较 多 
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的 认识 . 

关于 学 习 和 记忆 的 神经 机 制 ,有 各 种 理论 和 学 说 ,但 大 致 
上 可 分 成 二 大 学 派 。 一 是 化 学 说 ,就 是 学 习 和 记忆 的 信息 存 
贮 在 生物 大 分 子 上 。 这 一 学 派 有 一 些 北 学 家 和 行为 科学 家 的 
实验 作 依 据 。 神经 科学 家 的 多 数 拥护 突 触 修正 学 说 "。 认 
为 学 习 和 记忆 的 机 制 在 于 巨大 神经 网 中 众多 的 突 触 接头 之 间 
的 联系 系数 发 生 了 变化 ,神经 信息 的 流向 发 生 了 改变 ,因此 产 
生动 物 行为 上 的 种 种 变化 ， 后 一 种 学 说 是 当前 比较 流行 的 学 
说 。 心理 学 家 Hebb 最 早 而 明确 地 提出 这 种 理论 ， 

Caianiello 在 提出 神经 方程 的 同时 ,还 提出 一 个 记忆 方程 
(ME). 这 个 方程 是 Hebb 突 触 修正 说 的 具体 化 。 他 假设 
突 触 联系 系数 a 入 在 一 定 条 件 下 会 发 生变 化 ， 例 如 wi(#) 和 
w(t 一 1 同时 兴奋 ( 即 都 取 十 1 值 ), a;f?? 就 有 一 个 增 量 Aa??， 
但 是 增加 有 一 个 限度 ， 不 会 超过 一 个 饱和 值 4 六 如 抹 一 个 

突 触 系数 大 于 初 值 "名 (0) 而 没有 连续 强化 , 则 发 生 套 碱 ， 套 
减 系数 为 反 这 此 因素 都 蕉 碟 还 去 ， 可 写 出 帘 触 联系 系数 
变化 的 数学 表达 式 .: | 

Aaf = {ewwilt — 7) — pl [ap 一 - - oP(0)]) 

X aPl[AY — af (2)] , (3-20) 
其 中 1[ j 为 单位 阶 跃 函数 

电子 计算 机 中 的 信息 存 贮 与 人 的 记忆 方式 有 许多 本 质 差 
别 。 计 算 机 按 地 址 存 贮 信息 ,一 次 记 人 即 可 保持 ,而 人 则 按 事 
物 的 内 容 和 特征 进行 记忆 ,记忆 本 身 是 一 个 过 程 ,需要 多 次 强 
化 ,还 有 一 个 遗忘 过 程 ， 人 的 记忆 和 还 有 一 个 很 大 的 优点 ,能 根 
据 事 物 的 性 质 和 内 容 进行 联想 ， 从 不 完整 的 线索 中 回忆 起 整 
个 事物 来 . 

中 野 声 的 “联想 机 ”在 一 定 程度 上 模仿 了 人 的 记忆 方式 ， 
设 输入 事物 为 一 向 量 4(m， ma -…as)， ai 是 该 事物 的 各 种 性 
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质 ， 如 形状 ,大 小 ,颜色 、 味 道 等 等 ， 一 个 芋 果 可 以 描述 为 球 
形 , 小 个 ,红色 等 等 ， 向 量 4 进 人 神经 网 络 后 记录 下 来 。 成 为 
一 个 记忆 和 矩阵 M ，M 按 下 式 算出 : 


Ids Gs "id 
三 | a ads * “Aad 
M Me | 四 AT = (Cas Adz"** ts) . 


天 是 


ge dndls Mn" " "fnds 

- i (3-21) 
虽然 M 是 维 方 阵 , 主 对 角 线 上 各 元 素 非 负 ,而 且 以 主 对 角 线 
对 称 。 再 定义 一 个 非 线 性 函数 D(x): 


i 
Dx)= 0 当 r=0 (3-22) 
一 1 当 * 一 0 


人 D(x) 画 数 也 能 对 向 量 和 算 阵 进行 运算 , 即 , (4) 一 (他 (or))， 
或 PCM) 一 (8(mi;))， 如 果 输 和 向量 各 元 素 只 能 取 十 1， 
一 1, 0 三 个 值 之 一 ,那么 用 输入 向 量 作 用 于 记忆 算 阵 M， 可 
以 得 到 完全 回忆 : 


ads da de 


; ands dndy" “Anas 
一 中 D3 a D(a) | = Pla]= 4 (3-23)} 
如 果 有 若干 个 事物 ,还 可 建立 联合 记忆 年 阵 , 因 此 可 实现 
联想 记忆 ,动态 联想 等 功能 。 下 列 试 举 几 例 说 明之 ， 
设 输入 事物 并 = (1, ] ， 一 1)， B= (—1， —1,1),C= 
(1, 一 1, 二 1)， 建立 联 合 记忆 甜 阵 M ; 
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1 一 3 3 


1 1—1 
o00 -| ] | (3-24) 


一 1] 一 1| 1 / 
用 4 (或 ,或 C) 输入 可 以 得 到 完全 回忆 ， 如 果 用 某 一 事 
物 的 残缺 ,如 4 的 残缺 4(0, 1, 一 1) 输入 : 


i 
MAAdT+ BBT+CCT=| 1 :一 


所 以 : 


1 1 一 1 
B[4.@(MI)] = $l 00, | 下 ,| 
一 1 一 1 1. 
= $12,2,—2)= (1,1,—1)=4 

得 到 的 结果 为 4, 表示 不 完全 的 线索 联想 起 完整 事物 . 
车 有 一 系列 事物 X(#), X(t 十 1), X(! 十 2):，:, 同 样 可 
建立 记忆 阜 阵 4 : rp. 

A= X(t + XT + R(t + 2)X'(t+1) 
十 和 CDXTCE + 2) 


可 以 使 得 : 

(十 1 一 和 4. X(N). (3-25) 

例如 : X(D 一 《一 1, 一 1, 1), X(1 十 1 一 (一 1,1,1)， 
X(t+2)= (—1,1,—1), 


3， se 一 
4 一 [| 一 1, 一 1。 3|. 
—ls 一 1， 一 1 


所 以 当 车 输入 时 ,可 得 
出 [4 XC] (1,1,1)= X(:++1) 


则 


| 


| 


闻 样 : 史 [4 .XU 十 1)] 一 (一 1,1, 一 山 一 区 (十 ?|) 
$A .XU 十 2)] 一 (一 1 一 1,1) = XC) 
这 个 例子 说 明 动 态 联想 过 程 : 
KOE RO + 1)— X(t + 2)—= XC) 
学 习 和 记忆 的 突 触 修正 学 说 ， 可 以 用 一 般 的 模式 来 描述 
(图 3.15), 一 个 神经 元 有 若干 个 输入 xi(i 一 1，2… 3) 每 个 


图 3.15 突 触 修正 学 说 的 神经 元 模型 符号 前 义 见 正文. 


输入 通过 突 触 系数 mli 一 1, 2,… 4) 作用 于 该 神经 元 ， 在 
学 习 过 程 中 , a; 可 以 按 一 定 规 律 进 行 变化 。 在 某 种 情况 下 还 
有 一 个 教师 y 在 旁 起 强化 作用 。 上 面 提 到 Caianiello 的 记忆 
方程 〈3-20) ,规定 了 a 的 变化 方式 .现在 文献 中 常 采用 一 个 
微分 方程 来 描述 这 种 变化 : 


T = ai 一 一 gift] 十 crlrzi (i= 1, 2 7) (3-26) 


其 中 c 是 常数 , x(7) 是 输入 ,rT 是 时 间 常 数 , r(z) 称 为 强化 讯 

号 (或 称 学 习 讯号 )， 它 是 与 教师 》、 输 人 xx、 输出 * 以 及 突 触 

系数 ef(9 有 关 的 一 个 量 ,r(o) 的 取 秆 方式 是 (5-7) 式 的 关键 ， 

从 (3-26) 式 可 以 看 出 ,时 间 趋 于 无 穷 ,系统 进 人 平衡 态 后 ， 突 
触 系 数 趋 于 : 

di = cr(co)r(00) (3-27) 

突 触 修正 方程 (5-7) 也 称 学 习 方 程 , 甘 利 俊 一 认为 块 有 的 


| 


一 些 著 名 的 学 习 规 律 (学 习 机 ), 差 别 在 于 强化 讯号 r(z) 取 不 

司 函数 形式 , Hebb 的 学 习 律 就 是 强化 讯号 等 于 输出 讯号 , 即 

ri) 一 z(#)。 Rosenblatt 的 感知 机 取 强化 讯号 为 教师 讯号 与 

答 出 之 差 , 即 r(x) 一 ?Ce) 一 z(#)， .而 相关 学 习 律 中 强化 讯号 

为 教师 讯号 , 即 r() 一 y(z)， 正 交 学 习 律 中 强化 讯号 等 于 孝 
表 3.2 突 触 修正 学 说 的 各 神 神 型 、 公式 和 神经 联系 图 


产生 可 塑性 变 突 般 系 路 的 | ; 
单一 作用 恤 说 | 
| [| 上升/ 下降 
上 升 
联合 作用 假说 | 
下 降 
择优 选择 说 上 升 
灾 触 前 接 通 假说 上 升 
! a ee EF 
强化 指令 假说 


师 讯 导 与 输入 空间 总 和 之 差 , 即 ，r(/) = (2) 一 了) or 


在 学 习 方程 的 基础 上 , 甘 利 俊 一 提出 “ 势 函数 * 的 概念 , 执 
函数 $8(a, x*。》) 是 一 个 与 输入 x, 教 师 y 以 及 突 触 系数 a 有 
关 的 函数 ， 势 函数 与 突 触 学 习 方程 之 间 的 关系 为 ; 


和 业 和 二 


人 -op “(3-28) 

从 上 式 可 看 出 ， 突 触 传递 系数 随时 间 的 变化 是 向 势 函数 ? 减 
少 的 方向 发 展 , 

福 岛 邦彦 在 “神经 网 络 与 自 组 织 ” 一 书 中 ,总 结 了 神经 网 
络 的 学 习 理 论 、 突 触 修正 说 的 各 种 模型 , 列 出 了 各 模型 的 联系 
方式 以 及 可 塑性 规律 ( 表 3.2). 

六、 一 些 新 动 同 和 趋势 
(一 ) 小 规模 神经 网 络 的 研究 取得 进展 

神经 系统 中 的 神经 元 数量 极其 巨大 ， 不 易 进 行 透彻 地 研 
究 , 因 此 ,神经 生理 学 家 寻找 那些 数量 较 少 个 体 较 大 的 神经 网 
络 进 行 研究 ， 当 然 具 备 这 些 条 件 的 动物 都 是 低 等 动物 。 Ka- 
ndel 在 海 免 身 上 进行 了 大 量 研究 ,取得 很 大 进展 . 海 兔 是 一 种 
软体 动物 ,在 海滩 上 食 海藻 为 生 , 整 体 躯 体 有 一 尺 左 右 ， 但 体 
内 神经 细胞 一 共 只 有 1800 个 左右 ,神经 元 个 体 较 大 ， 借 助 低 
倍 放大 镜 或 肉眼 可 以 分 清 它 们 。 现 在 对 海 免 的 每 个 神经 元 都 
作出 标记 ,从 它 的 形状 ,大 小 、 位 置 和 功能 加 以 区 分 . 海 兔 属 低 
等 动物 ， 行 为 模式 比较 简单 ， 但 也 有 一 些 基 本 的 学 习 人 能 力 ， 
因此 可 以 从 电 生理 上 精确 研究 它 的 学 习 过 程 、 取 得 可 靠 的 数 
据 ，, 

海峰 蛤 也 是 一 种 低 等 软体 动物 ， 它 的 一 些 反射 式 行为 由 
少数 神经 元 控制 . 海 蜂 蛤 的 天 敌 是 海星 , 它 的 化 学 感受 器 察觉 
到 海星 的 分 泌 物 后 ,就 发 动 逃 跑 行为 . 海 蜂 蛤 的 逃跑 行为 是 一 
系列 的 背 、 复 肌肉 交替 收缩 动作 组 成 的 ,从 电 生 理 实验 也 记录 
到 控制 腹 、 背 肌肉 的 神经 元 交替 兴奋 的 情况 ， 据 研究 ,这 种 逃 
跑 行 为 由 一 个 简单 的 神经 网 络 控制 (图 3.16)， 化 学 感受 器 接 


s 3 * 


图 3.16 海 是 蛤 竟 跑 行为 的 神经 赔 络 ， 符 号 见 正文 


轨 刺 激 讯 号 通过 兴奋 性 突 触 传送 给 背部 肌肉 控制 神经 元 D， 
D 兴 香 一 段 时 间 后 ,触发 中 间 神 经 元 工 使 此 部 神经 元 了 头 奋 ， 
由 于 DD 与 V 之 间 抑 制 性 联系 ,所 以 二 者 不 可 能 同时 兴奋 ,内 能 
交替 兴奋 ， 引 起 背部 肌肉 和 上 腹部 肌肉 交替 收缩 。 这 种 网 络 因 
为 神经 元 个 数 少 ,可 以 容易 地 列 出 所 有 神经 元 的 动态 方程 , 根 
据 电 生理 实验 中 获得 的 参数 的 数值 ， 可 以 进行 定量 分 析 和 模 
拟 ， 


(二 ) 理论 研究 与 真实 神经 网 络 越 来 越 百 近 


峰 内 对 于 一 定 的 视觉 刺激 作出 一 定 模式 的 行为 反应 ， 如 
长 条 形 物体 沿 水 平方 向 运动 ,引起 它 的 捕食 动作 (图 3.17) ,里 


一 一 一 一 一 
Aa) tb) 
图 3.17 (a) 引起 蟾 内 捕 食 反 应 的 刺激 图 式 3 (by 引起 


逃避 反应 的 图 式 . 


。 Y6 » 


内 发 现 这 一 目标 后 ， 旋 转身 体 朝向 目标 ,然后 张 咀 捕 售 , 握 到 
后 闭 眼 吞 咽 , 最 后 控 擦 咀 书 ,整个 动作 完成 。 蜂 蛤 对 于 垂直 条 
形 的 水 平 运 动 则 引起 逃避 反射 ， 参 与 这 类 反射 性 活动 的 神经 
通路 是 :视网膜 \ 视 顶 盖 和 丘脑 .根据 这 种 神经 基础 , Ewert 提 
出 一 个 粗略 的 神经 网 络 (图 3.18)。 这 一 模型 可 以 定性 地 解释 
二 种 行为 反应 。 如 果 视 时 中 出 现 水 平 条 形 ， 通 过 上 面 一 条 通 
路 ,引起 捕食 反应 ,如 果 出 现 垂 直 条 形 ， 则 通过 下 面 一 条 通路 
5 引 息 逃避 反应 ， 


图 3.18 监 嫁 视觉 谓 导 的 行为 反应 的 神经 殉 络 
图 3.18 表示 的 模型 太 粗糙 了 。 美 国 麻 省 大 学 的 Arbib 提 
出 更 真实 细致 的 模型 。 两栖 类 动物 的 视网膜 有 五 类 细胞 : 感 
受 细胞 水平 细胞 、 双 极 细胞 、 无 足 细胞 和 神经 节 细胞 ， 在 视 


2 < .i 


图 3.19 计算 机 模 报 的 结果 。 右 边 一 列 中 的 as 6 * 是 三 种 不 同 的 惠 
注 图 形 。 横 坐标 是 图 形 的 边 长 ， 纵 坐标 是 计算 得 到 的 引起 朝向 捕食 反 
应 的 次 数 (每 分 钟 )。 计 算 结果 与 实验 曲线 很 接近 
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顶 盖 有 四 类 细胞 : 星 状 细 胞 .大 染 形 细胞 小 犁 形 细胞 和 和 锥 形 
细胞 ， 在 丘 糖 也 有 若干 类 细胞 ， 把 各 类 细胞 之 闻 的 关系 以 及 
它们 的 特性 列 出 一 组 方程 来 ,这 是 一 组 微分 方程 ,可 以 描述 动 
态 过 程 ,在 计算 机 上 进行 模 报 ,可 以 了 解 各 类 细胞 在 不 同时 刻 
的 状况 ,也 可 验证 不 同 刺激 模式 下 ,整个 系统 的 反应 结果 (图 
3.19)。 这 样 深入 细致 的 模型 分 析 工 作 , 在 其 他 神经 系统 中 也 
有 进行 这 种 工作 对 于 神经 系统 功能 的 定量 研究 是 有 用 的 ， 
也 是 必 不 可 少 的 ， 


(三 ) 新 的 观点 ,新 的 数学 工具 的 引入 


由 大 量 基本 单元 组 成 的 大 系统 中 ， 在 宏观 上 可 能 出 现 许 
多 难以 预测 的 动态 变化 过 程 。 在 空气 动力 学 : 流体 力学 和 生 
态 系统 中 存在 的 混沌 现象 (Chaos) 就 是 这 种 情况 。 物理 系 
统 中 的 基本 单元 ,比较 神经 元 的 特性 来 说 ,相对 简单 得 多 。 因 
此 ,在 神经 网 络 中 出 现 混沌 现象 是 可 以 预见 的 .Guevara 等 人 
(1983j 列 举 了 在 神经 生物 学 中 混沌 现象 的 一 些 例子 ， 认 为 即 
使 用 决定 性 方程 描述 的 神经 疝 络 模型 ， 甚 至 在 输 人 端 和 横 型 
的 参数 中 没有 随机 波动 的 情况 下 ， 也 会 出 现 非 周 期 的 复杂 的 
动态 过 程 ( 混 汪 现象 )。 例 如 在 循环 抑制 过 程 中 出 现 的 时 迟 因 
素 , 可 以 引起 非 线 性 反馈 系统 中 的 混 生 现象 ， 有 的 作者 认为 ， 
混沌 现象 揭示 了 神经 元 的 简单 的 行为 与 捉摸 不 透 的 脑 的 行为 
之 间 的 某 种 联系 。 如 果 混 沌 现象 产生 的 条 件 以 及 控制 办 法 ， 
与 具体 的 神经 生理 学 和 病理 学 结合 起 来 的 话 。 将 会 产生 深远 
的 理论 意义 和 具体 的 实用 意义 ， 

在 人 脑 中 除了 神经 元 以 外 ,还 有 数量 是 10 一 50 僧 于 神经 
元 数 的 胶 质 细胞 ,过 去 认为 胶 导 细胞 的 功能 是 支撑 、 营 养神 经 
红 胞 ,在 信息 加 工 上 不 起 作用 ， 是 “沉默 的 "。 现 在 研究 表明 ， 
胶 质 细胞 也 参与 脑 的 活动 ， 解 剖 学 家 发 现 , 爱 因 斯 坦 的 脑 中 ， 

让 


胶 质 细胞 比 正常 人 多 73 和。 动物 实验 表明 , 经 过 训练 的 能 玩 
各 种 玩具 的 小 白鼠 ， 脑 中 的 胶 质 细胞 数量 增多 。 中国 科学 院 
上 海 生 化 所 的 徐 京华 在 神经 方程 中 。 引 人 代表 胶 质 细 狗 的 一 
项 以 后 ,可 以 出 现 混沌 现象 。 . 

在 视觉 生理 和 心理 学 研究 中 , 60 年 代 就 开始 应 用 传 里 叶 
变换 理论 ,在 近来 的 文献 中 有 使 用 突变 理论 、 李 群 变换 、 几 何 
拓扑 等 数学 工具 的 理论 工作 和 模型 研究 。 在 神经 科学 的 其 他 
领域 也 有 类 似 的 情况 ， 这 反映 了 神经 科学 向 精确 科学 发 展 的 
一 个 标志 . 

正 象 生物 数学 的 其 他 领域 一 样 。 使 用 现 有 的 数学 工具 来 
描述 复杂 的 生物 系统 ， 常 感 不 足 ， 因 此 ， 有 的 作者 认为 ， 真 
正 的 神经 网 络 理论 期 待 着 新 的 数学 工具 和 理论 的 出 现 ， 当 前 
神经 科学 中 普遍 使 用 数学 工具 和 理论 的 形势 ， 会 促使 它 的 出 
现 . : 
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第 四 章 ”数量 植物 生理 学 
王 天 人 锋 于 建新 


(中 国 科学 院 上 海 植物 生理 研究 所 ) 
= 


数量 植物 生理 学 (quantitative plant physiology) 和 数 

理 植 物 生 理学 (mathematical plant physiology) 这 两 个 名 
词 ,在 植物 生理 学 界 还 是 颇 为 新 鲜 的 。， 近 十 年 内 才 有 专著 & 
出 版 ， 它 们 的 核心 内 容 是 什么 ， 也 没有 公认 的 看 法 。 一 般 地 
说 ,用 数学 的 方法 或 工具 研究 .处 理 植 物 生 理学 的 问题 ， 都 属 
于 数量 (或 数理 ) 植 物 生 理学 的 范畴 。 因而 其 内 容 十 分 广泛 ， 
所 用 的 数学 工具 也 多 种 多 样 .不 像 数量 遗传 学 那样 ， 主 要 以 
概率 论 和 数理 统计 为 数学 工具 。 
”由 于 生物 体 结构 和 功能 的 多 层次 性 ， 对 生理 过 程 的 数学 
探讨 ,可 以 是 同一 层次 上 的 经 验 描 述 ,也 可 以 是 建立 在 更 低层 
次 上 的 机 理 描述 。 本 文 先 就 植物 的 生长 和 形态 发 生 、 光 合作 
用 、 呼 暖 作用、 水 分 平衡 和 物质 分 配 中 的 数量 关系 做 一 些 介 
绍 ,然后 讨论 如 何 把 这 些 生理 过 程 综 合 起 来 ,建立 更 高 层次 的 
植物 行为 一 一 植物 群体 生物 量 形成 的 数学 模拟 ， 


二 、 生长 与 形态 


植物 体 的 形态 是 生长 的 结果 。 生 长 速率 是 植物 体 或 其 一 
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部 分 的 长 度 、 体 积 、 重 量 或 细胞 数 对 时 间 的 导数 。 因 而 有 了 生 
长 速率 的 表达 式 , 就 可 以 从 初始 值得 出 任何 时 刻 的 长 度 、 体 积 
等 变量 。 但 植物 体 的 组 成 单元 ( 校 \ 叶 、 花 、 果 等 ) 不 是 一 开始 
就 形成 的 ,因而 生长 还 包括 新 单元 的 出 现 ， 

描述 生长 速率 的 目的 有 两 个 .一 个 是 在 分 类 学 里 ,用 以 表 
征 不 同 的 分 类 单元 ( 门 、 岗 、 目 、 科 、 属 .种 ) 之 间 的 形态 差异 . 
男 一 个 是 从 生产 力 方 面 ( 例 如 农 , 林 , 牧 业 里 ) 考虑 ， 用 于 计 
算 或 估 测 可 能 得 到 的 植物 体 总 量 及 其 与 环境 条 件 之 间 的 数量 
关系 

(一 ) 形态 闲 异 

与 动物 不 同 ,多 数 植物 体 的 组 成 单元 的 数目 不 固定 ,因而 
不 能 用 作 分 类 的 判 据 。 对 一 个 种 比较 稳定 的 是 这 些 单 元 的 形 
状 和 其 着 生 方 式 。 

1. 异 度 生长 

如 果 一 :个 占 官 (例如 叶片 ) 的 长 (x) 和 宽 (y) 的 相对 生长 束 
率 相等 , 即 : 


dx 
ee (4-1) 
积分 ,得 . 
inxz = 一 tny 十 上 (4-2) 
取 指 数 函 数 ,得 : 
r= cy (4-3) 
或 
rx/y=e (4-4) 


即 长 宽 的 比值 不 变 , 该 器 官 在 不 同时 期 成 相似 形 ,或 说 形状 不 
变 。 
有 些 植物 器 官 在 生长 过 程 中 形状 发 生变 化 ， 变 得 越 来 越 
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长 或 越 来 越 扇 。 经 过 对 其 长 宽 随 时 间 变 化 的 分 析 ， 发 现 当 以 
对 数 坐 标 作 图 时 ,其 关系 仍 为 直线 ， 但 其 斜率 不 是 1, 符合 下 
式 : 
Inx= clny+p (4-5) 
求 指数 函数 后 ,得 : 
-py C4-6) 
至 可 以 由 长 变 扁 或 由 马 变 长 ， 长 宽 比 不 再 能 用 于 表征 某 个 种 
的 形态 ， 但 方程 (4-5) 中 的 a 和 仍然 可 以 用 来 于 区 别 不 同 
种 .有 趣 的 是 一 种 戎 芦 在 生长 中 由 长 变 扁 , 而 且 中 腰 町 陷 越 来 
越 深 ,其 长 宽 的 变化 仍然 可 以 下 方程 (4-5) 来 描述 . 
由 于 村 物体 或 其 器 官 的 面积 和 体积 是 其 长 宽 的 函数 ， 所 
以 利用 方程 (4-3) 或 (4-6) 从 长 度 计算 宽度 或 者 从 宽度 计算 长 
度 , 可 以 从 长 度 和 宽度 之 中 一 项 的 测定 计算 面积 或 体积 ,这 有 
实际 的 用 处 ， 
不 同方 向 (或 不 同 部 分 ) 的 生长 不 但 绝对 生长 速率 不 同 ， 
而 且 祖 对 生长 速率 也 不 同 的 现象 , 称 为 异 度 生长 (allometry). 
人 (oj 的 生理 机 
理 是 什么 ,还 没有 很 好 的 解释 ， 
2 分 枝 习 性 
冬天 树木 落叶 以 后 ， 可 看 到 裸露 的 枝条 的 分 枝 方式 因 树 
木 的 种 类 而 异 。 花序 的 不 同类 型 也 是 以 其 分 杭 习 性 来 划分 。 
植物 学 家 有 许多 定性 描述 的 专门 名 词 , 如 伞 形 花序 、. 穗 状 花 序 
等 。 用 数学 的 语言 来 描述 ,可 以 分 为 以 下 几 种 类 型 : 
(i) 不 分 核 。 植 物 只 有 子 代 数目 多 于 亲 代 才能 繁殖 。 茎 
不 分 棱 的 花序 必定 有 分 枝 ,才能 结 两 个 以 上 的 种 子 ， 
(ii) 对 分 。 每 次 一 个 主 枝 分 成 两 个 角度 、 大 小 大 体 相 等 
的 分 核 , 以 后 不 断 对 分 ,如 黑 角 池 (Fucws)， 分 w 次 ,得 2" 个 
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分 校 . 

(ii) 分 仙 校 。 又 可 以 分 几 种 情况 。 一 次 分 许多 校 , 排 成 
一 图 的 , 称 为 轮 生 ; 有 一 次 分 两 个 侧 校 ， 相 对 而 生 的 ， 称 为 对 
生 。 一 次 生 一 个 侧枝 的 情况 最 复杂 ， 相 继 两 个 侧枝 (或 叶 ) 相 
差 180° 的 , 称 为 互生 .还 有 称 为 2/5 或 3/8 的 , 即 相 继 5 个 或 
8 个 侧枝 (或 叶 ) 环绕 茎 2 图 或 3 图 ， 形 成 螺 施 。 但 仔细 
观察 可 以 发 现 相 邻 两 个 侧枝 在 茎 机 截面 上 的 夹 角 并 不 是 正好 
2/5 X 360°? 或 3/8 x 360°, 而 是 138”" , 即 非 臣 那 奇 和 角 。 经 过 
5 个 或 8 个 分 枝 后 接近 回 到 原来 的 位 置 ， 但 并 不 恰好 在 原来 
的 位 置 之 上 ， 所 以 又 形成 5 条 或 8 条 螺旋 。 多 数 植 均 分 核 的 
螺旋 数 都 是 非 波 那 奇 数 (以 P; 代表 ，F, 一 0，F, 一 1。F, 一 
1 ，F， 一 Pu 十 Fo-i)、 这 些 有 规则 的 排列 方式 统称 时 
序 (phyllotaxy)， 但 不 限于 叶片 ， 分 枝 、 花 瓣 、 花 的 排列 都 
有 类 似 的 规律 。 向 日 葛 的 花 盘 中 ， 小 花 的 行 数 可 以 达到 F， 
和 Fu 即 成 89 行 和 144 行 。 关于 为 什么 会 形成 这 种 叶 序 ， 
Thornley 曾 做 过 数学 分 析 中 . 

还 有 一 种 分 村 方式 ,在 产生 一 个 分 核 之 后 , 主 梳 就 停止 生 
长 ;分 校 再 产生 分 校 ,本 身 也 停止 生长 。 这 样 下 去 ， 虽 经 多 次 
分 校 ， 枝 条 数 却 并 不 增加 。 多 次 分 枝 连 起 来 形成 一 个 曲折 的 
轴 , 称 为 假 轴 . 泡桐 的 茎 和 棉花 的 果 校 都 属 这 个 类 型 . 

至 于 分 核 形成 以 后 ， 总 体 的 形状 ， 除 侧 校 的 排列 顺序 影 
响 以 外 ,还 受 相继 侧枝 的 间隔 .侧枝 与 主 校 的 夹 角 、 侧 梳 生 长 
速率 与 主 枝 生 长 速率 的 比例 等 因素 影响 ， 这 些 影 响 都 可 以 用 
数学 符号 表示 。 例 如 分 枝 生 长 速度 中 沿 主 梳 方 向 的 分 量 〔 可 
写成 天 cosa， 其 中 «为 沿 分 校方 向 生长 速度 ，a 为 分 核 与 


主 校 的 夹 角 ), 如 果 小 于 主 核 的 生长 速度 (写成 4 ), 则 全 术 
成 锥 形 。 如 果 两 者 相近 , 则 全 校 戌 定形 。 
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有 时 侧 芽 第 一 年 不 昔 动 ， 第 二 年 才 萌动 长 出 分 梳 ， 这 时 
全 校 的 形状 就 决定 于 相继 各 侧 校 的 生长 速率 的 差异 。 如 有 系 
du, dW dits d int1 
Fr ed 则 全 校 成 圆柱 形 ,如 果 Te > 一 下 全 > 出 全 
枝 成 锥 形 。 后 一 种 情况 下 ,靠近 顶端 的 分 枝 生 长 较 馒 ,是 受 顶 
端 优势 的 影响 。 如 果 去 掉 顶 车 ,这 种 差异 就 会 消除 ， 

按 分 枝 方 式 推算 总 分 枝 数 只 在 早期 有 用 ， 在 多 次 分 核 之 
后 ,特别 是 在 群体 密度 较 大 时 , 光 能 的 限制 使 得 生物 学 潜力 无 
法 充分 发 挥 , 通 常 -- 部 分 芽 不 能 萌发 形成 枝条 ,或 者 一 部 分 村 
条 停止 生长 以 至 死亡 。 


(二 ) 生长 分 析 
生长 分 析 是 个 专门 名 词 , 指 通过 对 植物 叶 面 积 . 生 物 量 的 
取样 测定 ， 了 冲 植物 群体 光合 产物 量 增长 的 情况 及 其 受 肉 外 
条 件 的 影响 。 由 于 它 方法 简便 ,只 需要 尺 、 烘 箱 和 天 平 ， 不 需 
要 复杂 的 仪器 ， 因 而 为 农学 家 和 林学 家 乐于 使 用 。 其 中 常用 
的 几 个 变量 是 : 


nom 了 ( 叶 面 积 ) 
LAI【《 叶 面积 指数 ) 了 (地 面积 ) 


CGR (作物 生长 速率 ) 一 < 《 千 物 时 ) 


CE AW _CGR 

MAB Fa LAI 
NAR 的 含义 是 单位 土地 面积 上 生物 量 增长 速率 被 时 面 
积 指 数 除 而 得 到 的 单位 叶 面 积 的 平均 同化 速率 .其 用 途 是 在 
对 比 不 同 作物 品种 ,栽培 措施 或 气象 条 件 下 的 同化 速率 时 , 消 
去 叶 面 积 指数 差异 的 影响 。 但 事实 上 由 于 群体 内 光 强 自 上 向 
下 被 叶片 吸收 而 不 断 降低 ， 上 下 不 同 层 叶 片 的 光合 速率 有 系 
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统 的 差异 ,因而 CGR 一 1(LAI) 不 是 一 个 线性 函数 。 所 以 计 
算出 的 NAR 所 反映 的 常常 是 LAI 起 伏 所 造成 的 影响 , LAI 
越 大 ，NAR 越 低 ,并 不 反映 叶片 功能 的 真正 差异 或 变化 ， 这 
一 点 很 少 为 使 用 生长 分 析 方 法 的 人 所 认识 。 


三 、 碳 代谢 ( 碳 素平 衡 ) 


植物 中 进行 着 两 个 相反 的 碳 代谢 过 程 : 光 合作 用 和 呼吸 
作用 。 光 合作 用 是 植物 同化 空气 中 的 二 氧化 碳 和 从 土壤 得 到 
的 水 分 ， 利 用 太阳 能 制造 有 机 物 的 过 程 。 光 合作 用 是 植物 所 
特有 的 过 程 ， 整 个 生物 界 所 赖 以 生存 的 物质 、 能 量 都 来 自 于 
它 ,因此 , 它 在 生物 界 的 演化 和 生存 中 有 特殊 的 地 位 ， 对 光合 
作用 的 定量 研究 也 最 为 广泛 ,已 有 一 些 专著 出 版 oa。 呼吸 作 
用 则 是 植物 将 体内 的 有 机 物 分 解 为 二 氧化 碳 和 水 的 过 程 ， 释 
放出 来 的 能 量 维持 植物 的 正常 生命 活动 和 生长 。 

(一 ) 光合 作用 

(i) 光合 作用 过 程 的 时 间 尺 度 和 数量 研究 ”光合 作用 就 
基本 反应 可 以 分 为 光 的 吸收 和 向 叶绿素 受 激 态 的 转变 、 激 发 
能 传递 .电荷 分 离 . 电 子 传递 .光合 磷酸 化 (ATP 的 形成 ).CO， 
的 固定 、 糖 的 形成 。 这 些 反应 的 速率 各 不 相同 。 为 了 叙述 方 
便 ，Kamen 建议 以 秒 为 单位 表示 的 半 讲 期 (half time) 的 负 
指数 表示 , 写作 p. 例如 受 激 态 的 形成 的 半 时 在 10-8 一 10-58 
之 间 ,p4 一 1 一 13. ATP 形 成 中 间 产 物 的 半 时 大 约 为 10-4s， 
其 .pu 一 1。 当 叶绿体 接受 光照 时 ,各 种 反应 依次 进行 , 形成 
一 系列 中 间 产 物 ,类似 放射 性 元 素 姘 变 时 的 情况 ,其 浓度 取决 
于 其 前 后 两 反应 速度 之 间 的 关系 : 
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其 分 析 方 法 因 所 研究 的 阶段 的 半 时 长 短 和 中 间 产 物 的 性 质 而 
” 蜡 , 可 以 在 短暂 的 强 闪 光 后 观察 过 湾 性 的 变化 ,也 可 以 在 连续 
光照 条 件 下 分 析 稳 态 下 各 组 分 的 比例 。 

短暂 照 光 的 分 析 目 的 主要 是 探求 光合 作用 过 程 的 机 理 ， 
由 于 许多 中 间 体 有 荧光 或 延迟 发 兴 ， 各 自 的 光谱 范围 又 不 相 
同 ,可 以 用 光谱 学 方法 ,将 传感器 得 到 的 信号 经 放大 后 输入 计 
算 机 ， 直 接 计算 各 组 分 的 浓度 及 其 状态 变化 。 对 连续 光照 稳 
态 的 分 析 目 的 有 两 个 ， 一 是 分 析 限 制 光合 作用 速率 的 步 又 或 
因子 ,一 是 建立 整个 光合 作用 过 程 的 机 理 模 型 ,使 我 们 能 从 一 
个 层次 《如 时 水 平 ) 上 的 研究 推 知 另 一 层次 上 的 行为 。 例 如 
Farquhar 等 根据 已 知 的 光合 作用 生物 物理 和 生物 化 学 的 知 
识 ,详尽 分 析 了 光合 作用 过 程 中 ,主要 中 间 产 物 之 间 的 准 量 关 
系 , 并 由 此 推导 了 在 稳 态 条 件 下 叶片 光合 作用 的 机 理 模 型 ; 


__。 来 
A min ps EN axf 
c+ KA(liO/K) 了 工 十 天， 
c 一 卫 ” | ) 
et 4-7) 
4.5c 十 10.5T* 


式 中 < 和 0 分 别 为 叶绿体 内 的 二 氧化 矶 和 氧 的 浓度 ， 了 为 人 
射 到 叶绿体 的 光 强 ; Kv 天 ,和 Ki 为 常数 ;eas、Juss 和 T* 
. 分 别 为 最 大 羧 化 速率 . 光 饱 和 下 的 最 大 电子 传递 速率 利 COr- 
光 补偿 点 ;它们 都 是 温度 的 函数 .利用 这 个 模型 ， 便 可 以 探讨 
叶片 光合 速率 与 叶片 光合 作用 的 生物 化 学 组 分 ， 如 二 磷 核 柄 
糖 凌 化 -氧化 的 活性 和 电子 传递 能 力 之 间 的 关系 ， 且 把 这 一 
模型 与 二 氧化 碳 扩 散 的 模型 《网 下 ) 结合 起 来 ， 又 可 以 探讨 
各 种 环境 关子， 如 光 强 度 、 温 度 ,温度 ,二 氧化 磋 浓 度 等 对 叶 
片 的 光合 速率 ,量子 产 关 和 羧 化 效率 的 影响 , 进一步 可 对 光合 
生产 力 进行 预测 .。 

光合 作用 速率 与 环境 因素 之 间 数 量 关 系 的 研究 ， 除 上 述 
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的 机 理 模 型 的 分 析 外 ,还 有 很 多 经 验 模型 的 研究 .由 于 这 类 模 
型 简单 明了 ， 因 此 它们 对 于 着 重点 是 整 株 植物 生理 或 与 环境 
关系 的 研究 格外 有 用 ,Thornley 总 结 了 六 种 主要 的 光合 作用 
速率 - 光 响 应 曲线 ， 所 有 这 些 曲线 都 有 共同 的 特点 : 它们 都 
通过 原点 ， 没 有 拐点 ， 在 高 光 强 下 接近 一 渐 近 线 。 在 不 同 的 
情况 下 ， 这 些 曲线 对 光合 作用 的 描述 符合 程度 也 不 同 ， 对 这 
些 曲 线 作 适 当 的 修改 ， 就 可 以 得 到 光合 作用 同时 对 光 和 CO， 
响应 的 模型 , 

(i》 CO; 输送 ”光合 作用 的 原料 CO; 来 自 大 气 , 在 达到 时 
绿 体 被 同化 前 经 过 一 条 曲折 的 途径 ， 这 个 途径 中 阻力 的 变化 
会 影响 同化 速率 。 对 这 一 过 程 的 分 析 通 常 采 用 电学 上 对 电阻 
线路 分 析 的 办 法 , 即 把 CO, 经 过 的 大 气 、 群 体内 空间 、 叶 表面 
边界 层 ` 气 孔 、. 叶 肉 细胞 间 队 、 叶 肉 细 胞 内 原生 质 等 看 作 一 系 
列 串联 着 的 阻力 ， 而 把 单位 叶 面积 上 的 许多 气孔 和 叶肉 细胞 
看 作 并 联 阻 力 。 有 时 为 了 计算 方便 ， 也 使 用 阻力 的 倒数 即 导 
度 。 在 恒 态 下 ,与 电学 上 相同 ,总 浓度 降 (相当 于 总 电位 降 ) 在 
各 阻力 上 的 分 配 与 各 阻力 的 数值 成 正比 ， 因 而 阻力 与 深度 降 
之 闻 可 以 互相 推算 .不 过 由 于 气孔 及 其 以 内 各 组 分 尺度 太 小 ， 
难于 测定 其 中 各 阶段 的 CO, 浓度 , 正 因为 如 此 数学 模型 格外 
有 用 . 

所 和 是 CO; 进入 时 片 的 门户 (也 是 水 分 光 多 的 门户 ), 它 
的 开 度 可 随 光 强 、 CO; 的 浓度 .时 片 水 分 状况 等 改变 ,全 而 调 
节 CO, 与 水 分 的 进出 , 调节 植物 的 光合 作用 和 燕 腾 作 肌 。 居 
为 光合 与 蒸腾 之 比 最 后 决定 水 的 利用 效率 ， 即 消耗 单位 水 所 
能 形成 的 有 机 物 , 所 以 这 些 问题 对 于 干旱 地 区 有 重大 意义 , 气 
孔 调 节 也 就 具有 特殊 的 意义 。 

( 道 ) 群体 光 能 分 布 及 光合 作用 ”在 一 个 有 多 层 叶片 的 
汗 物 群体 内 ， 接 受 光 能 进行 光合 作用 的 叶 面 积 可 以 大 大 超过 
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地 面积 : 即 叶 面 积 指数 (LAI) 可 以 大 于 1， 有 时 可 以 超过 10. 
但 这 些 叶 面积 所 接受 的 总 光 能 总 量 恒 小 于 同 面积 的 空旷 地 面 
所 接受 的 光 能 。 由 于 光 能 自 上 向 下 照射 ， 在 被 上 层 截获 吸收 
一 部 分 以 后 ， 漏 过 、 透 过 和 反射 到 下 层 的 光 通 量 密度 不 断 下 
降 , 各 时 层 也 就 在 这 样 的 光 强 剖面 下 进行 光合 作用 ， 
， ”1953 年 门 司 和 佐伯 汉 以 比 耳 - 郎 伯 定 律 描述 光 强 威 弱 与 
叶 面 积 的 关系 : 

1 一 le Kr (4-8 
其 中 [sp 为 叶 面积 指数 以 下 的 光 通 量 密度 , 1 为 初始 光 通 量 
密度 , 开 为 某 一 特定 的 群体 ,为 一 常数 , 称 为 大 田 消光 系数 , 叶 
片 光 合 速 率 (P) 对 光 强 (站 的 依赖 关系 取 Michaelis-Menten 


方程 
Pmart! i 
\ 本 
其 中 Ppss 为 了 一 co 时 的 已 值 ;2 为 工 一 0 时 P/1 的 比值 或 
曲线 的 初始 斜率 . 
将 (4-8) 和 (4-9) 两 式 结合 ,得 
pa -Passin A+bl (4-10) 


KE A ble EF 


以 后 的 工作 者 把 叶片 的 角度 ,太阳 的 角度 .直射 光 与 散射 
光 的 差异 ,不同 颜 色光 的 透射 率 和 反射 率 差 别 . 半 影 现象 的 影 
啊 等 包括 进去 ,得 到 非 疝 复杂 的 函数 关系 ;有 的 只 能 借助 于 电 
子 计算 机 进行 模拟 。 但 这 些 模 型 都 假定 了 组 成 群体 的 所 有 叶 
片 具有 完全 一 样 的 性 质 , 这 与 实际 有 一 定 的 出 人 ， 

.在 应 用 式 (4-10) 或 这 一 类 公式 计算 群体 光合 作用 时 ， 最 
常 发 生 的 错误 是 把 某 一 高 度 水 平面 上 的 光 通 量 密度 与 处 于 那 
一 高 度 上 的 叶 表 面 受到 的 辐 照 度 混为一谈 ， 当 叶 片 直 立时 ， 
叶 面 对 光 的 速 挡 很 轻 ， 玉 值 很 小 ， 但 这 时 叶 面 受到 的 辐 照 度 
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也 小 。 把 I 直接 代入 式 (4-9) 意 味 着 叶片 受 光 不 减 而 遮挡 程 
度 减轻 。 这 是 违反 能 量 守恒 定律 的 。 另 一 种 错误 是 处 理 从 播 
或 条 播 时 ， 考 虑 光 通 量 密谋 的 衰减 时 忽略 在 从 内 或 条 内 叶 面 
积 相互 谈 光 的 影响 ,只 测定 或 计 人 从 间或 条 闻 的 光 强 (高 于 均 
名 种 植 时 ), 而 在 计算 光合 作用 时 ， 了 又 把 它们 当 作 与 从 或 条 外 
便 的 叶片 接受 同样 的 辐射 度 ， 得 到 丛 播 或 条 播 下 总 光合 速率 
比 习 播 时 高 的 结论 。 这 也 违反 能 量 守恒 定理 ， 因 为 丛 播 或 条 
播 时 漏 到 土地 上 的 辐射 能 比 勺 播 时 多 ， 


(二 ) 呼吸 作用 


植物 的 呼吸 代谢 基本 过 程 与 动物 的 基本 相同 。 因 此 对 其 

组 成 部 分 过 程 , 如 糖 酵 解 .三 羧 酸 循环 等 化 学 反应 的 动力 学 的 

研究 与 动物 或 微生物 并 无 差别 。 在 计算 生物 量 积累 时 ， 呼 吸 

起 减少 干 物质 的 作用 ， 因 而 党 有 人 把 它 当 作 无 益 的 消耗 。 但 

呼吸 作用 又 是 植物 的 各 种 生命 活动 ， 包 括 新 器 官 的 生长 所 必 
第 的 。 McCree 提出 将 植物 的 呼吸 速率 分 解 为 两 个 部 分 : 

R=RP+ ceW (4-11) 


其 中 多 和 < 是 常数 ，P 和 WW 分 别 表示 植物 的 粗 光 合 速率 和 植 
物 的 干 重 ，*P 是 生长 呼吸 (growth recpiration) 的 速率 ， 
与 光合 速率 成 正比 ， 代 表 将 光合 产物 转化 为 结构 或 贮藏 物质 
的 呼吸 ; cH 是 维持 呼吸 (maintenance respiration), 与 生 
物 是 成 正比 ， 代 表单 位 重量 生物 物质 维持 基础 代谢 的 呼吸 消 
耗 。Thornley 进一步 从 理论 上 推导 得 到 上 述 模 型 。 Penaning 
de Yries 则 和 用 呼吸 途径 化 学 反应 中 反应 物 与 产物 的 准 量 
关系 和 能 量 关 系 , 进 一 步 明 确 了 常数 的 意义 , 且 理 论 计 算 结 
果 与 实验 中 得 到 的 非常 接近 ， 
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四 .水 分 平衡 


植物 通过 燕 耻 作用 甫 失 到 大 气 中 的 水 分 的 数量 通常 百倍 
于 所 同化 的 CO; 的 量 ， 因 而 水 分 输 运 是 植物 群体 也 是 生物 圈 
物质 流 中 数量 最 大 的 一 项 . z 

对 水 分 输 运 的 分 析 和 对 光合 作用 中 CO; 输 运 的 分 析 类 似 
于 电学 上 电阻 线路 的 变化 ， 把 大 气 中 水 势 与 土壤 中 水 势 之 美 
看 作 水 分 输 运 的 推动 力 (相当 于 电位 差 ), 它 与 从 土壤 到 大 气 
的 各 段 路 程 的 输 运 阻 力 之 比 ， 即 是 通 量 (相当 于 电流 )。 但 
在 从 叶肉 细胞 表面 到 大 气 的 一 侦 中 ， 以 气相 中 水 蒸气 的 浓度 
差 作 为 水 分 输 运 的 推动 力 ， 可 以 按 斐 克 定 律 来 计算 扩散 速 
度 。 

(一 ) 蒸 有 四 作用 

蒸腾 作用 实质 上 是 叶子 表面 在 气孔 开 度 受 生理 调节 情况 
下 的 水 分 蒸发 过 程 ， 其 推动 力 是 轿 射 造成 叶 面 和 空气 升温 的 
情况 下 时 肉 细 胞 麦 面 与 大 气 之 间 的 水 蒸气 浓度 差 ， 单 个 叶片 
的 燕 腾 作用 便 可 写成 

四 ER (4-12) 

其 中 7; 和 rs 分 别 为 气孔 和 叶 表 面 边 界 层 对 水 分 扩散 的 阻力 ， 
em 和 es 分 别 为 叶 攀 细胞 表面 和 空气 中 的 水 蒸气 浓度 ， 

气象 条 件 影响 蒸 体 速率 的 环节 很 多 。 因为 ew 对 于 Tw 
[叶肉 细胞 温度 == 叶 温 《7.)] 是 指数 函数 。 而 时 温 除 随 气温 
(7T,) 起 快 杞 外 ,还 受 一 些 因 素 影 响 ,如 辐射 使 叶 温 升 高 ; 风速 
增加 rs 减少 ,从 而 降 筷 了 总 的 输 运 阻力 .在 利用 式 (4-12) 时 ， 
同时 考虑 到 叶片 的 能 量 平衡 ,， 便 可 以 计算 或 模拟 燕 腾 叶 温 与 
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各 种 气象 因子 的 关系 。 Monteith 将 上 述 概念 应 用 于 植物 群 
体 的 蒸腾 , 推导 了 对 计算 群体 蒸 瑞 速率 很 有 用 的 公式 一 -Pe- 
nman-Monteith 公式 

4 十 CoP[C: 了) s ea /re (4-13) 


五 一 
1[S + 7r(l+r/rs)] 
其 中 S 一 一 饱和 蒸汽 压 随 温度 的 变化 速率 
Cs 一 一 恒 压 下 的 空气 热 容 
PP 一 一 空气 密度 
rf; 一 一 边界 层 阻 力 随 风 速 增 大 而 降低 
?一 一 作物 阻力 
“2 一 一 水 分 蒸 发 潜 热 
7 一 一 湿度 常数 


在 气象 学 上 把 自由 水 面 的 蒸发 速率 ， 即 "一 0 时 的 蒸发 速 
率 , 当 作 蒸 腾 需 求 (或 称 为 汶 在 蒸发 ), 它 综合 反应 了 除 植物 因 
素 以 外 的 各 种 气象 因素 的 综合 作用 ,是 个 很 有 用 的 概念 ， 
作物 阻力 主要 取决 于 叶片 气孔 阻力 ， 而 气孔 阻力 受到 很 
多 因素 的 影响 ,因此 ,气孔 对 蒸腾 的 调节 起 着 很 重要 的 作用 。 


(二 ) 气 孔 调 节 


虽然 燕 奢 被 看 作 叶肉 细胞 表面 与 大 气 之 间 水 惹 气 浓度 差 
被 阻力 除 所 得 的 商 ， 土 壤 水 分 对 蒸腾 的 影响 主要 不 是 通过 叶 
肉 细胞 表面 水 蒸气 浓度 (em) 的 降低 而 发 生 ,而 是 通过 因 气 孔 
收 纺 关 闭 从 而 加 大 气孔 阻力 而 发 生 . 另 一 方面 ,大 气 干燥 程度 
增加 对 燕 腾 速率 的 影响 , 也 不 能 简单 地 从 cs 一 。。 差 慎 的 增 
加 倍数 来 简单 地 计算 , 因为 气孔 能 够 在 。 很 低 时 收缩 以 至 关 
闭 , 从 而 加 大 r,。 其 增加 程度 有 时 大 于 c。 一 。 增加 的 程度 ， 
结果 是 燕 嚣 速率 反而 下 降 。 气 孔 保 卫 细 胞 既是 调节 器 又 是 伟 
感 器 ， 其 位 置 和 敏感 度 使 得 气孔 在 叶片 面临 严重 失 水 威胁 但 


生生 站 下 二 


尚未 实际 上 严重 表 失 水 分 时 就 提前 关闭 ,起 了 报警 的 作用 .有 
人 称 之 为 前 馈 (feed forward)。 气孔 对 蒸腾 需求 的 响应 使 
对 蒸腾 作用 的 计算 和 预测 复杂 化 了 ， 

气孔 面积 即使 在 充分 开张 时 ， 在 叶 表面 上 所 占 的 比例 也 
不 过 百 分 之 一 、 二 ,而 蒸腾 速率 却 可 达到 自由 水 面 燕 发 速率 的 
一 半 。 对 这 种 现象 从 20 世纪 初 (Brown、Escombe) 即 做 过 
数学 模拟 来 解释 ,但 那 种 模拟 中 做 了 极度 简化 的 假定 ,可 能 会 
损害 模拟 的 有 效 性 ， 杨 树 栋 (未 发 表 ) 曾 用 有 限 元 法 对 气孔 内 
外 气相 、 液 相 中 水 势 及 阻力 分 布 做 了 计算 机 模拟， 多 次 登 代 、 
耗 用 了 大 量 的 计算 机 时 ， 得 到 了 有 趣 的 结果 。 气 孔 阻力 变化 
对 CO, (光合 ) 和 水 蒸气 ( 蒸 联 ) 的 输 运 都 有 影响 。 在 干旱 条 
件 下 ， 气 孔 完 全 开放 ， ~ 甚大 会 使 水 分 丧失 过 多 ， 引 起 杆 
物 死亡 ; 气孔 完全 关闭 , 7, 其 小 ,光合 几乎 停止 ,也 不 能 制 
造 有 机 物 ， 使 光合 与 蒸 圈 之 比 ( 称 为 蒸腾 效率 ) 最 大 ， 对 于 杆 
物 量 是 有 利 的 。 由 于 气孔 阻力 对 CO， 和 水 蒸气 的 输 运 
的 影响 程度 不 同 , 气孔 阻力 变化 时 蒸腾 效率 并 不 恒定 ， 
对 每 一 种 情况 下 有 一 个 使 蒸腾 效率 最 高 的 气孔 阻力 最 适 
值 。 一 天 中 燕 腾 的 需求 变化 很 大 ,气孔 阻力 如 何 变 化 才 
使 蒸腾 效率 最 高 ,这 是 个 有 趣 的 问题 . Cowan 和 Farquhar 用 
变 分 法 推出 ,满足 蒸腾 效率 最 高 的 条 件 是 ot 一 4+， 即 光 
合 与 燕 腾 率 对 气孔 导 度 偏 茹 分 之 比 为 常数 ， 而 植物 在 长 期 对 
干旱 的 适应 过 程 中 ,演化 出 一 种 气孔 对 环境 条 件 的 响应 机 理 ， 
使 得 这 个 条 件 成 立 。 


(三 ) 植物 体内 的 水 分 输 运 


植物 体内 有 专门 输 运 水 分 及 其 中 无 机 盐 的 输 导 组 织 〔 见 
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中 相对 的 较 大 的 是 根系 中 的 凯 氏 带 ， 因 为 一 棵 植物 的 根 量 不 
定 ， 根 多 了 并 联 的 阻力 数目 增多 ， 总 阻力 就 减 小 。 但 根 量 增 
多 , 根 外 土壤 阻力 数目 也 增多 ,总 阻力 也 减 小 ， 所 以 根 内 根 外 
的 阻力 最 好 一 并 考虑 。 输 导 组 织 是 有 弹性 的 ， 白 天 蒸腾 需求 
高 时 ， 蔡 内 的 水 势 差 使 输 导 组 织 直径 变 小 ， 而 按照 泊 肃 叶 公 
式 ,液体 流动 的 速度 与 直径 的 四 次 方 成 正比 ( 即 阻力 与 直径 的 
四 次 方 成 反比 )， 直 径 变 小 使 阻力 变 大 。 另 一 个 复杂 的 因素 ， 
是 输 导 组 织 不 只 构成 一 个 阻力 ,而 且 还 构成 一 个 库存 ,类 似 于 
电容 ,可 称 之 为 水 容 。 它 对 植 烘 内 水 势 的 下 隆起 了 缓冲 作用 ， 
但 对 计算 带 来 麻烦 ， 因 为 植株 的 水 容 与 一 天 燕 腾 量 数量 级 相 
近 。 水 势 降 的 分 布 可 以 在 一 天 内 始终 不 能 达到 平衡 。 

(四 ) 根系 对 土壤 水 分 的 吸收 

由 于 根系 对 土壤 水 分 的 吸收 ， 在 根 周 围 的 土壤 形成 了 一 

定 的 水 势 梯度 ,因此 对 它 也 可 以 用 电阻 线路 作 类 比 ,但 从 土壤 
到 根 表面 的 阻力 丸 , 则 可 以 根据 单 根 吸水 模型 的 求解 分 析 , 且 
意义 更 加 清楚 .把 植物 根 看 成 一 条 细 长 的 圆柱 条 , 则 甚 周围 的 
土壤 水 分 运动 便 可 用 下 列 方程 描述 : 

i 2 [rr (4-14) 


其 中 是 距 根 中 心 的 距离 ，6 和 由 分 别 表示 土壤 含水 量 和 水 
势 ; K(w) 为 土壤 的 水 导 性 。 利用 这 个 模型 便 可 求 得 在 稳 态 
条 件 下 , 且 天 为 常数 时 , 根 吸 收 水 分 时 时 到 的 土壤 阻力 
_-1 
R, 和 (4-15) 
其 中 B 是 无 量 纲 常数 ,与 根 的 几何 大 小 和 根 的 分 布 有 关 ; 工 为 
根 长 密度 。 然 而 一 方面 ， 由 于 根 的 吸收 区 主要 在 根 毛 区 及 其 
后 的 小 部 分 区 域 ,其 功能 期 不 长 , 较 老 的 根 由 于 表面 木 栓 化 而 
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很 难 吸 水 ,因此 难于 从 根 堂 换算 到 根 长 密度 ; 另 一 方面 K 是 土 
开水 势 的 函数 。 而 且 根 系 在 土壤 中 的 分 布 随时 间 推 移 不 断 生 
长 而 下 移 、 土 壤 水 分 则 有 受 重力 影响 向 下 输送 ,由 于 毛细 管 作 
用 向 上 运动 \ 因 土壤 表面 燕 发 和 被 根系 吸收 而 减少 \ 因 降 和 喜 或 
河村 而 增加 等 多 种 变化 ,使 得 土壤 中 水 分 的 分 布 很 不 均匀 . 因 
此 ,了 解 根系 吸水 的 过 程 ,还 需要 把 土壤 分 成 若干 层 ， 作 为 离 
散 的 有 限 元 来 模拟 其 行为 z 


五 、 物 质 分 配 


植物 的 不 同 器 官 行使 不 同 的 生理 功能 ， 叶 片 进行 光合 作 
用 制造 有 机 物 , 根 则 从 土壤 中 吸收 矿质 元 素 ,这 些 物质 既 要 供 
给 它 自身 生长 ， 也 要 殿 给 植物 的 基 他 部 分 生长 。 这 些 物质 在 
植物 各 部 分 间 的 分 配 , 对 整 株 植物 的 行为 影响 很 大 。 因 此 , 植 
物 有 机 物 在 各 器 官 间 的 分 配 ， 在 植物 个 体 生理 活动 中 占 重要 
地 位 . 它 可 分 为 营养 器 韦 问 的 物质 分 配 和 营 关 器 与 生 现 吕 
官 之 间 的 物质 分 配 . : | 


一 营养 器 官 间 的 物质 分 配 


营养 器 官 指 根 、 茎 . 叶 。 Thornley 假定 光合 产物 用 于 某 
一 部 分 生长 的 消耗 依赖 于 该 部 分 中 这 种 物质 的 水 平 ， 其 依赖 
关系 服从 Michaelis-:Menten 方程 ,从 而 建立 了 -- 个 动态 的 杆 
物 光合 产物 分 配 模型 。 光合 产物 存根 和 条 (shaot， 即 地 上 
部 茎 叶 等 的 总 称 ) 的 分 配 受 很 多 环境 因子 的 影响 ,如 当 土壤 水 
分 含量 或 矿质 元 素 含量 低 时 ,有 更 多 的 光合 产物 分 配给 根 ; 反 
之 , 则 多 分 配给 地 上 部 。 因 此 ,在 植物 的 根 和 地 上 部 之 间 存 在 
一 个 功能 平衡 ， 即 地 上 部 的 大 小 及 其 提供 光合 产物 的 活力 与 
根 大 小 及 其 提供 水 分 和 无 机 养分 的 活力 达到 一 定 的 平衡 。 也 
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就 是 说 当 叶 片 沧 合 的 强度 因素 或 根系 吸水 或 吸收 无 机 养 允 的 
强度 因素 因 光 弱 , 水 分 或 无 机 养分 不 足 而 下 降 时 ,光合 产物 就 
优先 向 那 一 部 分 分 配 , 以 增加 叶 面 积 或 根 量 这 些 广度 因素 , 以 
求 其 总 功能 在 数量 上 相 适 应 。 这 也 是 Rashevsky 的 最 佳 设 
计 原 理 的 一 方面 表现 。 Charles-Edwards 把 这 一 概念 数量 
化 ， 定 量 地 研究 植物 光合 产物 分 配对 土壤 中 各 种 无 机 养分 的 
响应 。 Schulze 等 建立 了 一 个 考虑 水 分 利用 的 光合 产物 根 笨 
分 配 模型 ， 利 用 最 优 控制 理论 中 的 Potryagin 最 大 值 原理 对 
模型 进行 分 析 ， 给 出 了 使 得 植株 生物 量 最 大 光合 产物 的 根 条 
分 配 模 式 ,与 实验 测定 类 为 符合 . 

对 于 两 种 物质 同时 在 植物 不 同 器 官 辣 的 分 配 模型 研究 有 
Thornley 对 矶 和 和气 分配 的 处 理 。 他 假设 名 用 于 生长 的 量 与 
卫 和 氧 底 物 浓度 乘积 成 比例 ; 句 底 物 在 根 杂 之 间 输 运 的 速率 
与 底 物 浓度 之 差 成 比例 。 然 后 他 分 析 了 根部 温度 对 生长 、 碳 
和 擅 的 底 物 浓度 以 及 它们 在 慨 条 之 间 分 配 的 影响 . 


(二 ) 营养 器 官 与 生殖 器 官 间 的 物质 分 配 

植物 生长 过 程 中 ,营养 器 官 通过 光合 作用 制造 的 有 机 物 ， 
可 以 分 配给 营养 器 官 进 行营 养生 长 ,形成 新 的 营养 器 官 , 从 而 
增加 了 营养 器 窒 制 造 有 机 物 的 总 能 力 ; 也 可 以 分 配给 生殖 器 
官 进行 生殖 生长 。 营 养 器 官制 造 有 机 物 的 能 力 最 终 对 生殖 器 
官 的 大 小 影响 很 大 ， 如 很 多 农作物 成 熟 时 的 生殖 器 官 的 大 小 
与 营养 器 官 的 大 小 成 很 好 的 线性 关系 .对 于 生长 期 受到 限制 
的 有 限 生长 的 植物 ， 如 果 过 早 地 将 制造 的 有 机 物 分 配给 生殖 
器 官 ,势必 使 营养 器 官 发 育 不 良 ,不 利于 增加 制造 有 机 物 的 能 
力 ; 从 而 对 最 终 产量 不 利 ; 而 如 果 很 晚 才 向 生殖 器 官 分 配 ， 那 
么 尽管 营养 器 官制 造 有 机 物 的 能 力 很 大 ， 也 会 因为 生殖 器 官 
生长 的 时 间 太 短 而 使 最 终 产 量 降低 。 因此 ， 必 然 存 在 一 个 
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最 优 的 开关" 时间 ， 在 这 时 刻 了 多 前 光合 产物 全 部 分 配给 营养 
器 官 , 在 这 时 刻 之 后 则 全 部 分 配给 生殖 器 官 , 使 得 植物 的 生殖 
器 官 重量 最 大 ,很 多 农作物 的 光合 产物 分 配 模式 都 是 这 样 的 . 
Cohen 最 先 从 理论 上 分 析 了 这 种 分 配 策略 的 优越 性 。 Paltri- 
dge 和 Denholm 建立 了 一 个 有 限 植物 生长 的 模型 ， 并 用 于 
小 麦 的 实验 数据 ,分 析 最 优 开关 时 间 对 最 终 产 量 的 影响 .以 
后 一 些 工作 者 还 研究 了 储存 器 官 有 可 能 出 现时 的 光合 产物 的 
分 配 策略 ,以 及 无 限 生长 植物 ( 即 有 一 段 时 间 营 养生 长 与 生殖 
生长 并 进 ) 的 光合 产物 分 配 策略 。 所 采用 的 方法 都 是 利用 现 
代 控 制 理论 中 的 最 大 值 原理 ， 物质 的 分 配 实 质 上 就 是 一 一 个 控 
制 问题 ， 


六、 产量 形成 的 数学 模 所 


植物 在 自然 界 和 农业 中 是 原初 (或 称 第 一 性 ) 生产 力 , 因 

此 把 环境 条 件 , 植 物 遗 传 特性 对 植物 的 各 种 影响 综合 起 来 , 信 
算 植物 的 产量 的 形成 过 程 和 最 终 数量 ,是 一 项 重要 的 任务 .就 
生态 系统 的 物质 流 而 言 ,最 终 产 量 就 是 总 的 生物 量 .而 对 农业 
而 言 ; 是 重要 的 有 经 济 价值 的 部 分 ,如 稻 、 坡 的 籽粒 ,果树 的 果 
实 等 。 实 际 上 植物 的 不 同 部 分 都 有 其 经 济 价值 ， 其 总 价值 五 
是 各 部 分 数量 M， 与 单位 质量 的 价值 | ) 乘积 之 和 : 


Es > E; MA， {4-16) 

产量 形成 的 数学 模拟 是 一 项 复杂 的 工作 ， 因 为 ;: 名 每 一 

项 环境 因素 通常 不 只 影响 一 个 过 程 ， 而 且 对 不 同 过 程 影响 的 
数量 关系 不 同 。 如 光 强 婚 影 响 光 合作 用 ， 又 影响 地 上 部 的 生 
长 和 发 育 ,前 者 主要 决定 于 光 的 强度 (辐射 通 量 ), 后 者 则 更 多 
地 受 照 射 方 向 和 持续 时 间 的 影响 。 名 各 个 生理 过 程 不 仅 受 环 
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境 杀 件 的 影响 ,而 且 也 互相 影响 。 例 如 光合 产物 形成 后 ,一 部 
分 分 配 于 时 的 生长 ,形成 更 多 的 叶 面 积 ,增加 光合 作用 的 面积 
从 而 增加 光合 产物 的 数量 。 这 是 正 反馈 ， 使 得 干 物质 累积 速 
率 越 来 越 快 。 又 如 蒸腾 失 水 过 多 时 ,叶片 含水 量 下 降 , 从 而 降 
低 水 势 , 引 起 气孔 关闭 ,使 气孔 盟 力 增 大 ,从 而 降低 燕 腾 作用 ， 
减轻 水 分 损失 ， 这 是 一 种 负 反 馈 ， 起 保持 植物 体内 含水 量 恒 
定 的 作用 。 植 物体 内 有 多 种 相互 影响 同时 发 生 ,形式 如 图 4.1 
中 复杂 的 网 络 。 国 外 界 环 境 条 件 随 时 间 和 空间 而 变化 ， 除 了 
铀 定 和 输 和 人 数据 的 工作 量 以 外 ， 有 些 环境 因素 对 生理 过 程 的 
影响 有 时 清 性 .而且 各 种 影响 的 Pi 不同 。 例 如 上 暗 到 光 气 孔 开 


A OD | 


吓 闭 ”将 省” 评 


图 4.1 光合 , 菊 计 ,生长 等 过 程 受 环境 因素 的 影响 及 相互 影响 示意 图 ， 
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司 的 半 时 比 范 到 瞳 气孔 关闭 的 短 、 檀 物 对 一 些 道 境 (stress) 
有 适应 性 响应 ,其 中 有 些 通 过 激素 的 作用 而 调节 ,处 理 这 种 有 
历史 的 系统 有 许多 特殊 的 困难 ， 轩 植物 的 生理 过 程 是 在 土 
壤 - 植 物 -大 气 连 续 体 中 进行 ， ee 
的 运动 规律 非常 复杂 ， 


因此 产量 形成 的 数学 模拟 是 一 项 极为 困难 的 工作 ， 要 求 


植物 生理 学 .土壤 学 ,气象 学 .系统 分 析 等 几 方面 的 专家 合作 . 


1] 


[2 了 


[3] 


[4] 


[5] 


[5] 


[?] 


参 考 文 献 


Mamonos, JI. K., Kam, T. TT.,, MaTremaTHdeckOe MOMeNHDOBANHE 
由 HanoniorHdecKHX dponeccoe, “YY pacreHuii”, Fan-Bpo HayKa Kaa. 
COP, Anua-Ara, 1978. 

Rose, D. A., Charles-Edwards, D. A. (Eds.), “Mathematics and Plant 
Physiology”, Academic Press, London (1981). 

Thornley,. 1. H. M., “Mathematical Models in Plant Physiology: 点 
Quantitative Approach to Problems in Plant and Crop Physiolngy", 
heademic Press, London, (197, 

Jones, H. G., "Plant and Microclimate: A Ouantitative Approach to 
Pnvirinmental Plant Physiology”, Cambridge University Press, Cathbridge, 
1983. 

Evans, G. C., “The Quantitative Analysis of Plant Growth"”, Blackwell 
Scienrific, Orford, 1972. 

Charles-Edwards, D. A., “The Mathematics of.Photwosynihesis and Pro- 
ductivity", Academic Press, 1981. 

Heskath, J. D., Jones J. W. (Eds), “Predicting Photwesynthesis for 
Ecowyitem Model Vols, 1 & 2: CRC Prers, [980. 


* 全 重合 本 


i 


第 五 章 ”生物 系统 分 析 


区 用 机 
(北京 首都 医学 院 ) 


一 、 生 物 系 统 的 基本 概念 


自 1948 年 维 纳 出 版 了 《控制 论 一 一 或 动物 体 与 机 器 中 控 
制 与 联系 的 科学 》 以 来 ,用 系 绕 论 方法 研究 生物 各 部 分 的 相互 
联系 及 其 各 级 整体 功能 ,已 成 为 发 展 趋 势 ,并 取得 了 成 功 ， 进 
而 应 用 于 医学 临床 ， 也 取得 了 良好 的 效果 ， 本 章 介 绍 此 一 领 
域 的 基本 概念 与 基本 方法 , 

系统 是 由 各 个 单元 (部 分 组 织 ) 组 成 的 整体 ， 它 们 彼此 之 
间 相 互联 系 ,并 以 完成 某 种 功能 为 其 存在 的 条 件 。 对 这 个 “部 
分 组 织 ” 应 作 广 泛 的 理解 。 它 可 以 是 工业 机 器 中 的 各 个 部 件 ; 
也 可 以 是 生物 体 中 的 各 个 器 官 ; 甚至 可 以 是 社会 中 的 各 种 职 
能 机 构 。 因 此 ,系统 的 概念 是 一 个 抽象 的 .应 用 极为 广泛 的 概 
念 。 用 于 工程 中 就 是 工程 系统 ,用 于 生物 就 是 生物 系统 ,用 于 
社会 现象 就 是 社会 系统 。 

生物 系统 可 以 很 大 ， 也 可 以 很 小 ， 大 的 系统 可 以 包括 有 
若干 生物 种 群 组 成 的 生态 系统 、 由 数 百 亿 神 经 细胞 组 成 的 神 
经 系统 ;小 的 可 以 小 到 单个 细胞 的 系统 ,以 及 生物 分 子 构成 的 
系统 ， 它 们 都 可 成 为 生物 系统 研究 的 对 象 。 而 且 大 的 系统 可 
以 由 许多 小 的 系统 ( 称 为 子 系统 ) 构 成 ， 子 系统 也 可 以 由 更 小 
的 子 系统 构成 ， 如 此 形成 多 级 系统 。 系 统 内 的 相互 制约 与 连 
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系 也 是 上 下 左右 交叉 ， 构 成 一 个 复杂 的 连 系 网 络 。 如 生物 体 
内 神经 系统 控制 各 种 生理 系统 及 内 分 刻 系 统 如 循环 系统 、 呼 


吸 系统 ， 及 宇 状 腺 素 系 统 、 DR 这 些 系统 本 身 又 


elm 我 们 根据 系统 具有 二 ~ 定 功能 的 定义 原则 
来 划分 系统 内 与 系统 外 ， 也 根据 此 原则 来 划分 系统 内 的 各 个 
“部 分 组 织 ”, 而 不 完全 根据 解剖 学 构成 来 划分 系统 的 构成 . 例 
如 ,在 研究 呼吸 功能 时 ,我们 主要 考虑 肺 器 官 , 较 少 考虑 骨骼 、 
肠胃 的 影响 .而 在 肺 功能 的 研究 中 ， 如 只 考虑 呼吸 气流 的 状 
况 及 与 肺 器 官 的 相互 关系 , 则 我 们 只 将 肺 看 作 由 肺泡 到 气管 ， 
分 叉 为 23 级 的 流体 通路 ， 而 不 考虑 肺 血 流 对 其 的 关连 .在 
考虑 肺 中 气体 交换 时 ， 则 考虑 肺 中 血 流 、 气 流 及 其 交换 ， 而 
不 考虑 肺 中 气管 、 支 气管 的 结构 ， 如 此 等 等 。 与 系统 功能 有 
关 的 列 人 系统 内 ， 关 连 较 少 的 划 到 系统 之 外 ， 甚 至 在 系统 内 
的 各 个 部 分 组 织 的 划分 也 是 以 功能 为 基础 ， 所 以 功能 观点 是 
系统 分 析 的 首要 观点 。 ， 

系统 的 功能 虽 主 要 决定 于 系统 内 的 各 个 部 分 组 织 及 其 相 
互 关系 ,但 系统 外 的 各 种 作用 对 系统 也 有 不 可 忽视 的 影响 ,为 
研究 的 方便 ,有 时 甚至 要 人 为 的 施加 影响 ,以 便 观察 ， 所 以 系 
统 与 环境 的 关系 可 以 分 为 三 类 : 加 输 和 人 ; 国 输出 ;@ 干 扰 ， 其 
中 输入 与 干扰 都 可 以 看 作 环 境 对 系 绕 的 影响 ， 输 出 可 看 作 系 
统 对 环境 的 影响 。 为 研究 
方便 ， 也 常 把 我 们 研究 的 
变量 作为 输出 ， 而 不 考虑 
它 对 外 界 的 影响 如 何 , 

控制 系统 与 自动 控制 
系统 是 同 义 语 ， 它 们 是 和 

自动 化 的 概念 连 系 在 一 起 的 。 有 人 理解 控制 系统 为 ， 不 要 人 
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参与 的 能 自动 完成 某 种 功能 的 系统 ,这 种 理解 是 不 严格 的 , 因 
为 :该 系统 可 以 没有 人 参与 而 又 能 完成 基 种 功能 , 它 必 然 是 利 
用 自然 界 的 某 种 规律 及 该 系统 的 巧妙 组 成 而 完成 其 功能 的 . 
推 而 广 之 ,任何 依靠 自然 规律 .不 要 人 参与 而 又 能 完成 其 种 功 
能 的 系统 都 是 自动 控制 系统 .然而 系统 的 巧妙 组 成 、 功 能 的 繁 
篇 ,是 否 有 人 参与 ,都 不 能 构成 控制 系统 的 判 据 . 应 该 是 :在 一 
定 的 外 部 条 件 作用 下 ,能 作出 反应 ,而 且 还 能 完成 某 种 功能 的 
系统 称 为 控制 系统 。 所 以 生物 控制 系统 是 生物 系统 中 的 一 大 
类 ,但 不 是 全 体 。 例 如 研究 瞳孔 系统 , 它 能 在 各 种 光照 条 件 下 
保持 投入 到 视网膜 上 的 光 通 量 小 于 或 等 于 某 个 恒定 值 ， 因 此 
它 是 控制 系统 。 而 与 药物 在 人 体内 的 分 布 及 排泄 情况 有 关 的 
药物 代谢 系统 就 不 是 控制 系统 ,因为 它 不 能 在 干扰 条 件 下 ( 例 
如 肾 功能 低下 ) 维 持 其 功能 (如 血 药 浓度 的 数值 恒定 ), 但 就 分 
析 方 法 而 言 ,在 大 多 数 情况 下 二 者 并 无 区 别 . 


二 、 生 物 系 统 分 析 的 研究 方法 


生物 系统 分 析 研 究 方 法 是 用 数学 模型 来 描述 生物 系统 的 
功能 ， 因 此 数学 方法 是 生物 系统 分 析 的 基本 方法 ， 生 物 系统 
分 析 的 研究 方法 用 图 5.2 说 明 ， 

由 图 5.2 可 以 看 到 , 生物 的 系统 研究 是 以 数学 模型 为 中 
心 的 。 但 是 生物 系 绕 分 析 中 的 数学 模型 不 等 于 数学 问题 ， 它 
与 生物 实际 紧密 相连 ， 是 受 生 物 实际 制约 的 。 要 在 生物 体 进 
行 实验 和 测试 ,就 连 较 多 使 用 数学 方法 的 功能 预报 ,诊断 与 治 
疗 、 进 而 控制 ， 都 离 不 开 由 生物 具体 情况 提供 解决 问题 的 线 
索 。 至 于 系统 辨识 的 实现 ， 也 只 能 在 生物 体 上 进行 实验 才 有 
可 能 ,所 以 生物 系统 分 析 以 数学 模型 为 中 心 ,与 生物 实际 密切 
相关 。 


= l21 。 


煌 过 她 蘑 恬 少 
再 沁 对 少 由 


| 间 苦 亚 手 划 可 有 


生物 系统 的 数学 模型 是 用 数学 方法 描述 生物 的 某 种 功 
能 。 由 于 生物 体 是 宇宙 间 最 为 复杂 的 事物 ， 因 此 要 描述 生物 
的 功能 就 不 得 不 采用 较 多 的 数学 工具 ， 有 时 ， 甚 至 找 不 到 合 
适 的 数学 工具 ， 这 就 要 求 数学 进一步 发 展 。 另 一 方面 目前 人 
们 对 生物 体 的 了 解 还 比较 粗浅 ,有 许多 现象 的 本 质 还 不 清楚 ， 
因此 用 数学 模型 来 描述 时 常常 是 片面 的 ， 即 只 能 表示 生物 系 
统 的 某 一 功能 或 某 一 特性 。 要 求全 面 理解 并 用 数学 模型 来 综 
合 描述 生物 系统 ， 就 目前 的 科学 水 平 来 说 为 时 过 早 。 这 就 出 
现 了 一 个 生物 系统 常 有 多 种 数学 模型 ,除了 繁 简 不 同 外 ,还 与 
各 种 数学 模型 仅 能 描述 此 系统 的 某 一 功能 或 特性 有 关 ， 但 它 
们 都 在 为 生理 系统 研究 的 进一步 发 展 作出 贡献 

生物 系统 分 析 中 的 功能 观点 ,不 但 贯穿 在 系统 的 组 成 上 ， 
也 贯穿 在 数学 模型 的 建立 与 介 析 上 ,哪怕 是 近似 的 、 片 面 的 ， 
但 从 功能 上 讲 只 要 与 生物 实际 相符 合 ， 这 个 数学 模型 就 有 意 
义 ， 这 个 分 析 方法 就 是 有 效 的 。 由 此 还 可 以 引出 功能 模拟 的 
概念 ; 两 个 绝 然 不 同 的 系统 ,但 其 数学 模型 相同 ,其 功能 与 特 
点 也 必然 相同 。 因 此 ， 不 同学 科 中 的 借鉴 、 渗 透 就 自然 产生 
了 ,这 正 是 生物 系统 分 析 学 科 发 展 的 特点 之 一 . 

要 指出 ,由 于 生物 是 复杂 的 ,数学 模型 的 建立 不 是 一 次 成 
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功 的 ,需要 多 次 反复 ,多 次 修改 ， 在 与 生物 系统 的 紧密 连 系 中 
不 断 完善 起 来 . 

从 数学 上 看 以 数学 模型 为 中 心 的 生物 系统 分 析 ， 大 致 有 
三 个 组 成 部 分 : @ 数 学 模型 的 建立 ， 相 当 于 一 套数 学 方程 的 
建立 ，@ 数 学 模型 的 求解 ， 可 以 解决 功能 的 预报 、 诊 断 与 治 
疗 、 控 制 诸 方面 的 问题 。@ 系 统 辩 识 ,实质 是 数学 方程 的 逆 间 
题 。 所 以 生物 系统 分 析 概 括 了 数学 应 用 于 实际 的 各 个 方面 ， 
因此 它 包含 着 极为 丰富 的 数学 内 容 ， 更 不 用 说 在 实际 问题 求 
解 中 必须 要 使 用 的 计算 机 技术 。 在 某 些 生物 问题 的 解决 中 还 
常常 提出 一 些 数学 理论 问题 。 如 生物 系统 的 可 辨识 性 问题 就 
可 以 归结 为 微分 方程 逆 问 题 的 存在 条 件 问题 等 等 ， 所 以 生物 
系统 分 析 作 为 生物 数学 的 分 支 也 是 有 它 的 数学 理论 方面 的 内 
涵 . 


三 、 生 物 系统 的 数学 模型 及 其 分 类 


数学 模型 是 生物 系统 分 析 的 核心 。 数 学 模型 是 建立 在 对 
生命 机 制 有 透彻 理解 的 基础 之 上 的 ， 但 数学 方法 也 提供 了 革 
生生 物 系统 数学 模型 建立 的 渠道 ,本 节 介 绍 几 种 典型 的 生 
物 系统 数学 模型 的 建立 过 程 ， 并 对 数学 模型 作 一 简单 的 分 


(一 ) 半 规 管 的 数学 模型 
人 体能 在 运动 情况 下 自动 保持 平衡 ,就 在 于 人 体 中 的 平 


不 平衡 
状况 
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衡 系 统 。 从 生理 解剖 上 看 ,人 体 的 平衡 系统 构成 如 图 5.3。 

人 体 在 不 平衡 状态 时 ， 身 体内 的 感受 器 会 察觉 此 不 平衡 
状态 ,并 发 送信 号 于 中 枢 , 中 枢 指 挥 肌肉 骨骼 系统 (运动 系统 ) 
调整 人 的 次 态 ， 以 恢复 人 的 平衡 。 这 个 关系 在 人 体 的 解剖 与 
生理 学 中 是 已 经 弄 请 楚 了 的 ， 但 要 建立 这 个 系统 的 数学 模型 
仍然 有 大 量 的 工作 要 做 ， 其 中 包括 建立 上 述 各 环节 的 数学 模 
型 , 

人 体 的 不 平衡 感受 器 有 好 几 种 ; 除 体感 感受 器 外 ;最 重要 
的 是 前 庭 器 官 , 前 庭 器 官 包 括 角 加 速度 感受 器 的 半 规 管 (左右 
耳 中 各 有 三 个 ,以 感受 三 个 方向 的 角 加 速度 ) 及 线 加 速度 感受 
站 驯 污 “器 覃 圆 囊 班 。 此 处 我 们 仅 研 究 半 规 
管 的 数学 模型 。 根 据 解剖 学 与 生理 
学 的 知识 ， 我 们 知道 半 规 管 的 结构 
如 图 5.4， 半 规 管 的 环形 管内 是 淋 
巴 液 ， 在 头 部 承受 角 加 速度 时 ， 环 
形 管 有 相应 的 角 加 速度 的 运动 ， 管 
内 的 淋巴 被 与 管 壁 之 间 将 有 相对 运 
动 ,淋巴 液 在 管内 流动 ,撞击 人 终 帆 使 
终 巾 产生 偏 角 ， 因 而 刺激 底下 的 纤 
毛细 胞 向 中 枢 发 出 神经 冲动 所 以 半 规 管 的 作用 可 以 看 作 ， 
在 输入 角 加 速度 时 ， 终 帆 的 偏转 角度 为 输出 的 环 市 。 我 们 以 
头 部 的 空间 角度 《〈 即 半 规 管 管 壁 的 空间 角 坐 标 ) 为 山 , 淋巴 液 
的 空间 角 坐 标 为 6, 则 淋巴 液 上 的 受 力 有 二 : 

(i) 淋巴 液 与 环 管 管 壁 间 的 摩擦 力 ， 它 正 线 于 淋巴 被 与 
管 壁 间 的 相对 速度 ,比例 系数 为 B: 

B(& — 0) 

(il 淋巴 液 运动 撞击 终 帆 , 终 帆 仿 后 有 反弹 力 ,其 大 小 正 

比 于 终 帽 的 偏转 角 中, 即 正比 于 淋巴 液 与 管 壁 间 的 相对 位移， 


日 和 富村 


kK 为 比例 系数 : 
开 ( 由 一 日) 
根据 牛顿 第 二 定律 ,可 以 写 出 淋巴 液 的 运动 方程 式 如 下 ; 
B($—6)+K(G—0)= 6 
其 中 6 为 淋巴 液 的 角 加 速度 , 7 为 转动 惯量 ,而 终 帼 的 偏转 角 
四 与 淋巴 补 相 对 管道 之 角 位 移 成 正比 ,而 有 中 一 A( 一 9)， 
则 : 
+ B+ KP= (ANDY 
当 半 规 管 接受 头 部 转动 的 角 加 速度 儿 信 号 , 它 的 神经 脉冲 发 
放 将 是 与 中 角 有 关 的 另 一 环节 ， 而 半 规 管 的 输出 中 角 与 输 人 
”下 的 关系 则 满足 上 述 方程 。 这 就 是 半 规 管 的 数学 模型 ， 是 一 
个 二 阶 微分 方程 ,我 们 常 称 为 二 阶 系统 . 
由 膨 述 的 半 规 管 的 数学 模型 的 建立 过 程 中 可 以 看 出 ， 它 
是 在 解剖 生理 的 基础 上 ,用 普 适 的 自然 定律 (牛顿 定律 、 弹 性 
力 ,摩擦 力 的 定律 ) 推 导出 的 数学 模型 。 这 就 是 数学 模型 建立 
的 方法 之 一 一 一 推导 法 ， 


(二 ) 前 庭 祝 动 系统 的 数学 模型 
旨 面 我 们 研究 了 半 规 管 的 数学 模型 ， 它 仅 是 人 体 平 衡 
系统 的 一 个 环 书 。 此 处 我 们 研究 人 体 平 衡 系统 的 一 个 子 系 
统一 一 前 庭 视 动 系统 的 数学 模型 ， 由 此 引出 生物 系统 数学 模 
型 的 两 个 重要 概念 : 方 框图 与 非 线性 环节 ， 
人 5.5 所 示 。 


了 部， 


人 体 的 不 平衡 状况 ( 角 加 速度 8、 线 加 速度 如 由 半 规 管 及 
燃 圆 囊 班 感受 ,经 神经 传导 至 脑 干 中 的 前 庭 核 , 除 传导 到 大 脑 
以 调整 体态 外 ,还 由 两 条 道路 (内 便 纵 东 \ 桥 脑 网 状 结构 ) 影 响 
动 眼 核 , 指 挥 眼 肌 使 眼球 运动 ,在 一 定 的 刺激 条 件 下 会 产生 眼 
震波 如 图 5.6 所 示 . 


由 于 前 庭 器 官 大 脑 、 脑 

本 ii 干 等 部 位 对 人 体 的 运动 功能 
J 有 很 大 影响 , 反 过 来 ,研究 运 
动 系统 的 状况 也 是 研究 脑 工 

图 5 作 状 况 的 信息 来 源 , 因 此 ,做 


了 许多 工作 来 建立 此 系统 的 数学 模型 , 现 介绍 其 中 的 一 种 . 

(i) 半 规 管 接受 加 速度 6 的 刺激 ， 椭 贺 讲 接受 线 加 速度 
的 刺激 ,它们 的 传递 函数 可 以 表示 如 下 : 

atl 十 Tis) 
TM er 
bl + Ty)cosy 
asia 
其 中 四 是 线 加 速度 与 椭圆 于 水 平 线 之 夹 角 . 

(iD 由 半 规 管 受 刺激 6 的 输出 we 和 梢 圆 囊 受 刺激 的 
输出 ww 在 前 庭 核 中 合成 系统 信号 wi* 由 w' 经 信息 变换 即 可 
得 眼 位 的 慢 相 运动 . 其 中 应 加 神经 系统 的 惯性 。 心 /(1 十 
Tuw)， 

快 相 发 生 的 机 制 且 前 还 不 清楚 ， 但 生理 实验 可 以 设想 出 
快慢 相 的 功能 如 下 : ” 快 相 仅 在 慢 相 速度 超过 阅 值 方才 发 生 ; 
快 相 接 通 时 慢 相 断 开 , 慢 相 接 通 时 快 相 断 开 ; 快 相 的 眼 动 速度 
可 看 作 有 一 定 宽度 及 幅度 的 脉冲 ;在 跟 动 速 度 大 于 阔 值 时 , 锯 
相 脉 冲 将 不 停 的 依次 发 放 。 满足 这 样 条 件 的 模型 可 以 有 多 
种 ,图 3.7 是 其 中 的 一 种 ， 
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在 快 相 支 路 中 增加 一 个 相位 校正 环节 ，(1 十 Tw) (1 十 
Zu)， 可 以 提高 模型 的 准确 程度 ,如 图 5.8 所 示 ， 

由 上 述 讨 论 所 获 的 数学 模型 从 方法 论 上 给 我 们 以 下 几 点 
局 示 : 

(i) 生物 系统 构成 的 各 环节 (从 解剖 上 看 ) 如 果 其 机 理 比 


心静 
输 脉 
二 
县 
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较 清楚 , 则 可 用 推导 方法 建立 它 的 数学 模型 ;如 果 不 清楚 ， 则 
可 用 实验 找到 的 系统 工作 特点 建立 系统 的 功能 性 模型 ， 如 前 
庭 视 动 系统 就 是 一 例 。 这 类 数学 模型 的 各 环节 不 能 与 系统 的 
各 解剖 生理 环节 相对 应 ， 而 且 其 工作 机 理 也 与 实际 生物 系统 
的 工作 机 理 不 同 , 但 从 功能 上 是 相似 的 ,虽然 不 是 唯一 的 ， 因 
此 仍然 有 一 定 的 意义 ， 况 且 它 常常 是 对 该 生物 系统 作 进一步 
的 系统 分 析 以 至 于 进一步 的 生物 研究 的 基础 . 

(ii) 功能 性 数学 模型 通常 用 方 框图 按 组 成 
了 对 这 类 数学 模型 进行 分 析 和 功能 预报 ， 必 须发 展 出 由 方 杠 
图 建立 总 系统 的 算法 。 这 对 于 线性 系统 ， 且 各 环节 都 用 传递 
函数 表示 的 算法 已 经 建立 ,但 在 一 般 情况 下 ,最 理想 的 算法 可 
能 还 是 利用 计算 机 编制 的 相应 程序 。 它 能 较 快 而 又 省 力 的 完 
成 预定 的 任务 ,但 是 不 便 对 系统 作 全 面 的 理论 的 分 析 ， 

(iii) 在 功能 性 数学 模型 的 方 框图 中 有 一 些 环节 是 非 线 
性 环节 ,它们 可 以 用 数学 方程 来 描述 的 较 少 ， 一 般 用 用 输入 - 
输出 关系 来 描述 ,有 时 必须 用 实验 数据 来 表示 其 输入 -输出 关 
系 ,这 些 都 是 常见 的 ， 


(三 ) 体液 量 一 血压 调节 系统 的 数学 模型 


这 是 循环 系统 的 心 输出 量 调节 系统 ， 是 总 循环 系统 的 一 
个 子 系统 ， 它 的 各 个 方 框 中 有 许多 是 用 实验 获得 的 数据 来 表 
示 , 如 图 5.8 所 示 。 

5.8 内 @@ 表 示 动 脉 压 对 肾脏 排泄 量 的 影响 。 由 实验 可 
知 : 动脉 压 增加 时 肾 排 泄 量 显著 增 加 ， 动 脉 压 从 正常 值 100 
mmHg 上 升 到 200mmHg 时 肾 排泄 量 增 加 6 倍 。 国 表示 输 人 
液 量 减 去 肾 排泄 量 及 其 他 途径 的 排出 被 量 (图 上 未 表示 ), 输 
出 是 细胞 外 液 量 的 变化 率 (2E /dr:)， 回 表示 对 细胞 外 说 量变 
化 率 进行 积分 ,输出 为 体内 细胞 外 被 量 的 瞩 时 值 , 4E /dt 为 正 
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时 ,细胞 外 液 增加 , 4E /dz 为 负 值 时 ,细胞 外 液 量 减少 , aE /di 
为 零 时 ， 细 胞 外 液 量 稳定 不 变化 。 国 表示 由 实验 得 到 的 细胞 
外 液 量 与 总 血 量 的 关系 。 由 图 可 以 看 出 ， 细 胞 外 液 量 增加 到 
22L 时 , 血 量 增加 到 7L 的 临界 值 ,如 细胞 外 液 量 再 增加 , 血 量 
将 不 再 明显 增加 ， 液 体 聚 集 于 组 织 间 际 中 。@ 表 示 血 量 与 平 
均 循环 压 的 关系 ， 它 们 也 是 非 线性 关系 。 轿 表示 由 平均 体 循 
环 压 减 右 心房 压 就 获得 静脉 回流 压力 梯度 ，@@ 表 示 在 一 定 范 
围 内 静脉 回流 量 与 静脉 回流 压力 梯度 成 比例 ， 比 例 系数 就 是 
静脉 回流 阻力 ,而 静脉 回流 量 就 是 心 输出 量 ,这 是 假定 进入 右 
心房 的 血 都 能 排出 ，@ 是 表示 心 输出 量 与 动脉 压 之 间 也 是 比 
例 关系 。 比 什 为 总 外 局 阻力 。 这 个 模型 除了 众所周知 的 一 些 
简单 关系 外 ,其 主要 的 各 变量 的 关系 都 是 用 实验 数据 表示 ,所 
以 可 以 称 为 用 实验 数据 表示 的 数学 模型 ， 

这 类 数学 模型 的 一 个 重要 特点 是 : 用 实验 数据 表示 的 关 
系 是 在 稳 杰 条 件 下 测定 的 ， 因 此 整个 数学 模型 无 法 仔细 地 考 
虑 系统 的 动态 变化 ， 但 在 静态 分 析 方面 却 是 简捷 明 晾 的 。 例 
如 上 述 模型 可 以 获得 在 输血 时 循环 系统 的 各 种 反应 ， 外 周 阻 
力 变化 时 的 反应 等 等 ， 还 可 以 看 出 肌体 循环 系统 作为 控制 系 
绕 的 调节 功能 ,也 可 以 利用 计算 机 对 其 作 定量 计算 ,以 获得 其 
变化 规律 ， 因 此 在 生物 系统 中 使 用 实验 数据 表示 的 数学 模型 
是 很 广泛 的 。 

(四 ) 黑箱 系统 的 数学 模型 

生物 系统 是 极其 复杂 的 ， 前 面 三 种 从 生物 体 的 解剖 构成 
或 机 理 或 实验 数据 来 建立 数学 模型 ， 有 了 时 是 十 分 困难 的 ， 其 
至 是 不 可 能 的 。 因 此 把 生物 系统 看 一 个 打 不 开 的、 也 就 不 可 
能 了 解 它 的 内 部 结构 的 黑箱 ， 我 们 只 从 这 个 系统 的 输入 输出 
的 关系 上 来 研究 系统 的 功能 ， 特 别 是 只 关心 系统 的 整体 功能 
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(包括 功能 预报 ) 及 其 对 系统 外 的 影响 ， 而 不 关心 系统 内 的 变 
异 引 起 系统 的 变化 (诊断 ) 时 ， 这 个 方法 是 特别 有 用 的 ， 目 前 
黑箱 方法 已 成 为 生物 系统 研究 的 主要 方法 之 一 ， 

黑箱 系统 的 数学 模型 通常 用 冲击 响应 [ACz)] 或 频率 特性 
[G(ie)] 来 表示 , 这 两 个 概念 是 由 线性 系统 中 引出 来 的 《 见 
下 一 节 ). 目 前 正 向 非 线性 等 较 复杂 的 情况 发 展 ， 带 来 了 大 量 
的 数学 理论 问题 有 待 解决 

实际 生物 系统 被 真正 看 作 黑 箱 是 不 多 的 ， 对 于 被 研究 的 
系统 我 们 或 多 或 少 总 有 些 知识 ， 这 类 系统 我 们 称 为 灰 箱 。 这 
些 知识 对 于 被 研究 的 问题 来 看 是 不 够 ,但 在 灰 箱 的 研究 中 , 利 
用 已 知 的 以 及 别 的 已 被 研究 得 较为 成 功 的 知识 是 有 利 的 。 


(五 ) 生物 系统 数学 模型 的 分 类 

这 里 我 们 对 生物 系统 的 数学 模型 作 一 简单 的 分 类 ， 以 介 
绍 生物 系统 分 析 涉 及 的 广阔 的 数学 领域 , 

1 线性 系统 与 非 线 性 系统 

线性 系统 是 系统 的 数学 模型 满足 登 加 原理 者 。 

非 线 性 系统 是 系统 的 数学 模型 不 满足 合 加 原理 或 其 中 包 
含 非 线 性 环 市 者 ， 

2. 常 系数 系统 与 变 系数 系统 | 

常 系数 系统 又 称 定 常 系统 ; 变 系数 系统 又 称 时 变 系 统 , 它 
的 特 氮 是 数学 模型 中 的 参数 是 随时 间 变 化 的 ， 这 是 与 定常 系 
统 的 区 别 所 在 . 

3. 分 布 参数 系统 与 集中 参数 系统 

集中 参数 系统 是 系统 数学 模型 中 的 变量 和 参数 与 空间 位 
置 无 关 , 系 统 方程 常 为 微分 方程 . 

分 布 参数 系统 数学 模型 中 的 变量 与 参数 是 空间 位 置 〈 坐 
标 祥 ,Y ,Z) 的 函数 ,因此 系统 方程 常用 偏 短 分 方程 . 
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4 连续 系统 与 离散 系统 

连续 系统 的 输入 输出 信号 均 为 连续 量 ， 而 且 系 统 内 的 连 
系 也 是 连续 函数 
离散 系统 的 输入 或 输出 或 系统 中 的 一 个 或 多 个 变量， 其 
变化 只 发 生 在 特定 的 瞬时 (采样 时 间 ), 其 他 时 间 ( 采 样 履 时 之 
间 ) 变 量 保持 常数 或 无 定义 ， 

数字 系统 就 是 系统 中 的 各 变量 采用 数字 形式 ， 它 适合 于 
计算 机 计算 , 它 必 然 是 离散 系统 。 

5. 确定 性 系统 与 随机 系统 

确定 性 系统 是 在 确定 的 输入 信号 下 ， 系 统 的 结构 与 参数 
是 确定 的 ,输出 也 是 确定 的 系统 . 

随机 系统 是 系统 的 输入 输出 及 干扰 有 不 确定 的 随机 因 
素 , 有 时 系统 本 身 也 带 有 其 种 随机 性 ， 就 生物 系统 本 身 而 言 ， 
它 应 该 是 随机 系统 ,但 在 很 多 情况 下 按 确定 性 系统 来 研究 ,其 
结果 也 常常 令 人 满意 . 

6. 单 变量 系统 与 多 变量 系统 

这 是 按 输 入 或 输出 信号 的 多 少 来 划分 的 ， 而 不 是 按 系 统 
内 部 相互 联系 的 变量 多 少 来 划分 的 。 


四 、 生 物 系 统 分 析 的 方法 


(一 ) 时 域 分 析 
生物 系统 的 数学 模型 一 般 可 以 表示 为 一 组 方程 。 直接 用 
解 方程 的 方法 来 求 取 系 统 的 性 能 时 ,其 自 变 量 一 般 是 时 间 ,所 
以 此 方法 称 时 域 分 析 。 众 所 周知 ， 微 分 方程 在 线性 常 系 数 齐 
次 情况 下 有 一 般 解 法 , 非 齐 次 的 就 比较 麻烦 了 ,更 不 用 说 非 线 
性 了 ,所 以 时 域 分 析 需 要 一 种 简便 的 分 析 方 法 ,这 就 是 位 普 拉 
斯 变换 。 这 种 方 枝 对 线性 定 第 系统 的 数学 模型 是 很 方便 的 ， 
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因此 我 们 就 以 线性 定常 系统 为 对 象 来 讨论 ， 当 然 在 适当 的 条 
件 下 它 能 推广 到 更 广阔 的 应 用 领域 中 去 ， 
1. 拉 普 拉 斯 变换 与 传递 函数 
拉 普 拉 斯 (简称 拉 氏 ) 变 换 实质 上 是 由 实 函 数 集 到 复 函 数 
集 的 一 种 映射 ,其 映射 关系 为 ;: 
F(s) 一 | ef)a 
当然 为 使 积分 存在 , [Hz)] 集合 应 满足 狄 氏 条 件 。 可 以 证 明 ， 
在 这 样 的 变换 下 具有 如 下 性 质 : 
i 线性 定理 
Liaf(lt) + api) 十 -十 aoj(o 
= CIPF(r) 十 opFif) 十 .十 one) 
其 中 L{ 上 表示 对 {} 内 的 函数 作 拉 氏 变 换 ，Fi(9)， 
Fa:(r) Fa) 是 (8)， f(D-…fo(#) 变换 后 函数 。 
下 面 尼 用 这 样 的 表示 形式 : 
i 平移 定理 (滞后 定理 ) 
Lif(i1— a)}l=—=e “F(s) 
省 衰减 定理 
Lie+*f(1)} = F(s+ta) 


ceo 


iv 相似 定理 
Y 微分 定理 
z= FEU {0) f(0) - ft 的 初 值 


-co -证 wor 


点 三 1 
Vi 积分 定理 
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L { [rar) 一 - F(s)+ /1(0) 
其 中 六 (0) 一 far|_ 
ed 


vii 初 值 定理 


Lim sF(s) = (0.) 
yiil 终 值 定理 
Lim fl(1) = LimsF(s) | 
由 这 些 性 质 可 以 看 出 时 间 域 的 微分 方程 ， 经 过 拉 氏 变换 转换 
为 ， 域 的 代数 方程 , 解 得 : 域 的 代数 方程 后 , 即 可 用 送 拉 氏 变 
换 求 得 时 间 域 中 待 求 的 函数 : 
Hf) 一 了 人 F(s)e'ds 
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请 为 包括 F(s) 中 所 有 奇 点 的 圆 弧 半 径 , 一 般 情况 下 此 积分 计 
算 复 杂 ， 实 际 上 如 同 积分 表 一 样 有 详细 的 拉 氏 变换 表 以 供 碍 
用 ， 现 以 线性 定常 系统 为 例 来 说 明 拉 氏 变 换 的 用 法 . 
dz) Ca d" 1x(r) 2 
di di 各 二 
a 
dt™ di™! d: 


十 .十 dp_i + sr?) 


切 值 条 件 全 为 办 
令 ZL{x(9} = x(s) 
假设 。 LfKD} 一 F(s) 一 代数 多 项 式 
则 上 述 的 线性 定常 系统 的 解 可 写 为 ; 
(Wm by + bn 
as tT dru a 
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ot “ww 十 On 
十 而 5 十 加 5 十 加 


其 中 〔( 包 …- 加 ) 为 分 母 多 项 式 的 特征 根 。 
= 


er 


二 (分 母 ) 
作 拉 氏 反 变换 而 有 : 
x(#) 一 > Olereu 
因此 解 折 分 方程 问题 变 为 解 代数 方程 ,使 间 题 大 为 简便 但 上 


述 假定 F(s) 为 多 项 式 是 不 必要 的 ,因为 Fls) 不 是 多 项 式 ， 
问题 依然 可 解决 如 下 ;: 


sn dx(t) ad”!x(r) dx(r) 
设 : rp | i ph -a Ta 十 dax(t) 
兽 一 上 

bd t+ ei i 


be 


FB 
dt 


初 值 条 件 全 为 零 , 则 有 


FE 再 一 天 嘿 中 
x(s) bos 十 十 - -i Bm_ns + bn F(s) 
sa :a dn 


= G(s) * F(s) 
i We ba 十，… 士 bone 十 和 #5) 、 
Cd 十 十 ba 十 Ga F(s) 
Be 输出 的 拉 氏 变换 
亿 坟 二 全 输 人 的 拉 氏 变换 


这 是 零 初 条 件 下 定义 的 一 个 函数 ， 我 们 称 为 传递 函数 ， 不 但 
可 以 由 输入 通过 它 决 定 输出 ， 而 且 由 于 它 是 由 系统 的 结构 及 
其 参数 所 决定 的 ,与 输入 输出 无 关 的 ， 只 取决 于 系统 的 本 身 ， 
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因而 可 以 通过 它 研 究 系 绕 的 性 能 ， 成 为 生物 系统 的 数学 模型 
表示 方法 之 一 ， 

2 典型 输入 与 典型 环节 

用 拉 氏 变换 分 析 生物 系统 固然 可 行 ,但 计算 很 繁 , 有 有 时 也 
是 不 必要 的 ， 因 此 我 们 常用 典型 输入 与 典型 环节 的 方法 ， 所 
谓 典 型 输入 是 指 输 人 函数 为 下 列 形式 ; 

冲击 输入 F(:)=1 f(2) = 5(#) 


阶 九 输入 FO (4) 一 u(t) | 积 | 巩 
1 分 | 分 
斜坡 输入 F(s) 一 这 蕊 站 一 ! 
加 速度 输入 F(9) 一 二 fpD) =P 
正 纺 输入 F(s) = f0) = sin wt 
i a 
余 护 输入 F(:) rr 大 站 = cos wi 


这 些 典型 信号 实质 上 就 是 两 类 , 一 类 是 冲击 输 和 人 ,一 类 是 正弦 
输入 .用 典型 信号 作 输 人 时 ,其 输出 的 形式 较为 简单 ， 易 于 计 
算 . 冲 击 输 入 下 的 输出 求 出 后 ,其 任意 输入 下 的 输出 可 由 卷 积 
计算 求 得 。 而 正弦 输入 下 的 输出 可 以 引入 频率 特性 的 概念 ， 
这 都 是 对 分 析 生 物 系 统 的 性 能 大 有 好 处 的 ， 此 外 用 典型 输入 
作为 生物 系统 的 测试 方法 及 参数 辨识 方法 也 是 很 有 用 的 . 

线性 定常 系统 的 传递 函数 是 一 有 理 分 式 ， 分 子 分 母 都 是 
复 变 量 * 的 多 项 式 ， 按 代数 定理 ， 多 项 式 的 复 根 应 是 成 对 出 
更, 因 些 传递 函数 可 以 写成 以 下 形式 : 

G(r) 一 KG 十 ZU 十 2 十 mi a 


(stp)(s tip) (en tt bs +t cc).* 
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kt + 


十 如 十 加 an 十 和 十 ec 
Z 称 为 零点 , 训 称 为 极点 ,所 以 线性 定常 系统 的 传递 函数 可 以 


分 解 为 下 列 八 种 典型 环节 : 

(i) 放大 环节 G(s) 一 天 

(iD 积分 环节 G(s) 一 机 

(ii) 微分 环节 G(s) 一 ， 

(iv) 一 阶 微分 环节 G(s) 一 (二 Z) = (Ts + 1) 二 
Ten 

Z 
(v) 二 阶 微分 环节 G(s) 一 1 十 m: 十 用 


Pe E) G0) = 一 = 
(Vi) 慢性 环节 (一 阶 系统 )G() 一 一 一 二 


Tn 
p 


(vi) 振荡 环节 (二 阶 系统 ) G(s:) 一 bie 


os 3 | a 
玉 十 25osr 十 io ee | e ” 7 wa 
(Yiii) 延迟 环节 G(s) 宇 a 
任何 线性 定常 系统 都 可 由 这 8 种 典型 环节 以 适当 的 联结 
方式 构成 ,为 此 需要 发 展 由 方块 图 (每 个 方块 代表 一 种 环 布 ) 
构成 系统 的 算法 。 当 然 ， 在 生物 系统 的 构成 中 各 个 部 分 的 传 
递 函数 已 知 时 ,也 可 以 用 此 运算 方法 构成 系统 的 数学 模型 ,而 
每 个 环节 都 考虑 由 此 8 种 典型 环节 组 成 时 ， 可 以 简化 生物 系 
统 的 分 析 。 因 此 上 典型 环节 及 方 框图 的 算法 是 生物 系统 分 析 的 
重要 方法 之 一 ， 从 方 巷 学 上 讲 这 个 思想 可 以 在 一 定 条 件 下 推 
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广 到 非 线性 系统 中 去 。 
3. 冲击 响应 . 卷 积 一 一 黑箱 的 时 域 数学 模型 
我 们 考虑 一 个 黑箱 系统 ,其 传递 函数 用 G(s) 表示 ,但 是 
其 表达 式 未 知 时 , 设 输入 函数 f(z) 为 5Cz)。 则 有 
L[8(2)] = 1 = F(s) 
*(s} = GS)F(s) = G(s) 
x(2) = L [G(s)] = MA) 
所 以 测 出 此 黑箱 系统 的 输出 xz(z) 一 hz) 就 是 传递 函数 的 时 
域 表达 式 , 称 为 冲击 响应 , 它 与 传递 函数 是 一 拉 氏 变换 对 ， 因 
此 可 以 用 A) 冲击 响应 作为 黑箱 系统 的 数学 模型 . 
在 已 知 黑箱 系统 的 冲击 响应 时 ， 任 意 输入 下 的 输出 可 以 
用 卷 积 表示 z 
xD 一 | fr) + hs — Tar 


由 此 对 系统 作 各 种 研究 就 有 基础 了 。 

要 指出 ,以 上 讨论 是 以 线性 系统 为 基础 的 ,对 于 非 线 性 的 
黑箱 系统 的 数学 模型 只 用 冲击 响应 就 不 够 了 。 办 法 之 一 就 是 
除 Mz) 外 还 要 用 高 阶 维 纳 核 来 表示 ， 而 其 系统 的 预报 可 用 
Volterra-Wiener 级 数 来 表示 ,它们 的 测定 与 计算 就 要 复杂 多 
了 ,可 参阅 [9]. 


(二 ) 频 域 分析 
频 域 分 析 是 不 同 于 时 域 分 析 的 另 一 种 方法 ， 它 将 系统 置 
于 正弦 输 和 人 之 下 ， 以 不 同 频率 正弦 输 八 时 的 输出 特 所 来 研究 
生物 系统 ,在 有 些 情 况 下 , 确 有 方便 之 处 
L 频率 特性 
考虑 线性 定 贡 系统 ,其 传递 函数 为 G(s), 输入 为 正弦 函 
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| 
£1) 二 Asinnomt F(ls) = NE 
1(z) wn (s) 3 


co 
则 输出 为 ; 
xD) 一 6GCD) Fl) ~ G(s) 3+ 2 全 一 一 二 


十 ee 十 9 十 0 十 ... 十 em 
Y 一 jo ss fs ss 


其 中 (s1 5 ) 是 G(s) 的 极 氮 ， (a, 50) 是 待定 的 
系数 。 假 定 此 系统 是 稳定 的 , 也 就 是 (s+*……n) 具有 负 实 部 ， 
在 系统 动态 过 程 结束 后 ,相应 的 各 项 都 应 衰减 到 零 , 则 稳 态 时 


的 输出 : 
AF) 一 ae 十 sn + Qe t+. + Oe 
一 ge in + aet 
一 GD oi- bs + jo) | ~ AG(—iw) 
ht) Ber o)| i 
sj 21 
fj) 一 | 了 | em， 
G(—iom) = |G(jw)|e je) 
#1) = A|G(Io)| : i e+ ] 


一 A|G(jw)| sin [or 十 由 co)] 

= Ksin[wt + p(wm)] 
可 以 看 出 ,稳定 的 线性 定常 系统 在 输入 为 正 纺 时、 输出 在 稳 态 
时 也 是 正弦 函数 ,频率 相同 , 幅 值 差 了 jc(io)| 倍 。 相 角 移 
动 了 由 mw)， 因 此 : 幅 频 特性 为 系统 输 人 为 正弦 时 ， 稳 态 情 
况 下 ,输出 与 输入 幅 值 的 比值 随 频 率 变化 的 关系 


w 
~ = |G(na)| 
| 


证 也 当当 


相 频 特性 为 系统 输入 为 正弦 时 , 稳 态 情 况 下 ,输出 与 输入 之 相 
角 差 随 频率 变化 的 关系 
- |x) 
中 (ao) 一 To 
幅 频 特性 与 相 频 特 性 都 取决 于 G(iw), 因此 G(jw) 称 为 系统 
的 频率 特性 ,而 用 频率 特性 分 析 系 统 的 方法 称 为 频 域 方 法 ， 
2Z 是 箱 的 频率 特性 
如 果 系 统 的 结构 不 知道 ,可 以 用 实验 方法 ( 输 人 不同 频率 
的 正弦 函数 ,测定 稳 态 输出 ) 求 得 系统 的 频率 特性 ， 因 上 比 它 也 
可 以 用 来 表示 黑箱 系统 的 数学 模型 ,， 它 与 冲击 啊 应 失忆 是 完 
全 等 效 . 可 以 互 换 的 ， 
G(jm) = | he ia 


Al#) 一 二 | Gliw)e'™ad(jw) 


2x} J etie 
在 已 知 h(#) 的 实验 数值 (离散 点 ), 可 以 将 上 式 松弛 为 有 限 级 
数 进行 近似 计算 ,以 及 得 系统 的 频率 特性 , 
以 上 推导 是 在 线性 情况 下 进行 的 ， 在 非 线性 系统 中 只 能 
作 近似 应 用 ,这 是 应 该 子 以 注意 的 ， 
3. 频率 特性 的 表示 方法 
频率 特性 是 复数 ,有 三 种 方法 表示 : 
(i) 极 坐 标 图 (Nyquist 图 ) 
Gljo) = |G(jo)| /$e) 
pw) = {Gliw) 
它 可 以 用 幅 角 与 相 角 表 示 ， 也 可 以 用 虚 部 实 部 表示 【图 
5.9), 
(1) 对 数 坐 标 图 (Bode 图 ) 
L(wm) = 20 log | G(jw)| 
plw) = /Gliw) 
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J 0 (jw) 


RG(Uw) 


CUw) 


图 5.9 (图 内 ww 应 为 w) 5.10 


它 是 用 幅 频 特性 及 相 频 特性 两 个 图 来 联合 表示 (图 $.10)， 而 
幅 值 的 数值 是 取 对 数 后 的 值 ,单位 为 分 山 ， 

(ii) 对 数 幅 - 相 图 (Nichols 图 ) 

|G(im)| ~ p(w) 

它 是 以 幅 值 ( 取 对 数 ) 和 幅 角 为 坐标 ， 以 频率 wm 为 参 变 量 的 图 
形 ( 图 5.11)。 些 三 种 方 靶 都 可 以 表示 频率 特性 ， 都 能 用 来 分 
析 系 统 的 性 能 ， 

4 脑 缺 自 系统 的 稳定 侣 题 


大 脑 的 代谢 率 很 高 , 耗 氧 量 大 Fe 
大 脑 细胞 对 供 氧 不 足 极为 敏感 ， 如 站 
因 某 种 原因 使 脑 中 贰 流血 压 下 降 ， / 


脑 中 缺 氧 ， 脑 缺 血 系统 能 调 刷 血压 


『 全 他 可 


急剧 增高 ,以 改善 大 脑 供 氧 状况 .但 

脑 血 压低 于 某 一 数值 时 (如 30mm es 

Hg), 血压 不 是 急剧 增高 ,而 产生 动脉 压 振荡 ， 这 是 生理 学 难 
以 解释 的 . 


如 果 把 脑 缺 血 系 统 看 成 控制 系统 ,为 简单 计 ,其 数学 模型 
可 看 作 线 性 定常 系统 、 其 传递 函数 必 为 一 有 理 分 式 。 由 时 域 
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分 析 可 知 , 在 某 种 刺激 下 ,其 输出 将 包括 若干 个 e 经 形式 的 
项 ,向 一 pi 为 传递 函数 的 极点 ,一 铺 一 上 十 扫 是 复数 .要 使 系 
统 在 刺激 下 能 进入 稳 访 , 则 一 户 一 定 不 能 有 正 实 部 , 即 a 二 0 
为 稳定 的 条 件 ， 而 a 二 0 则 表示 系统 将 是 持续 振荡 , a 二 0 
将 会 发 生 不 稳定 ， 所 以 脑 缺 血 调节 系统 产生 振荡 的 一 个 可 能 
原因 是 : 系统 传递 函数 的 极点 在 相应 的 条 件 下 已 不 能 保证 具 
有 人 负 实 部 ， 为 证 实 这 点 ， 需 要 对 此 系统 作 具 体 计算 。 找 它 的 
稳定 条 件 。 由 于 脑 缺 血 系 统 的 生理 性 的 数学 模型 尚未 建立 ， 
用 时 域 分 析 方 法 证 实 上 述 看 法 尚 有 困难 ， 但 是 频 域 分 析 中 可 
以 证 明 下 列 判 据 (Nyquist 判 据 ): 


图 5.12 

如 果 系 统 是 开 环 稳定 ,而 且 闭 环 也 是 稳定 的 ,那么 开 环 时 
的 频率 特性 的 Nyquist 图 不 能 
包围 复 平 面 上 的 (一 1 办 0) 点 ， 
经 过 《一 1, 1) 点 是 临界 状况 。 

脑 缺 血 系统 是 一 以 压力 感 
受 器 为 反馈 的 闭环 系统 (图 
5.12), 在 脑 血 压 不 太 低 时 是 正 
荔 的 ， 脑 血压 很 低 时 就 出 现 扼 
荡 ， 因 此 可 以 做 此 系统 的 开 环 
频率 特性 来 验证 上 述 看 法 是 否 
正确 ,用 两 只 狗 做 交叉 措 桥 的 循环 实验 并 使 系统 在 某 点 断 开 ， 
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循环 系统 中 溃 人 正弦 血压 调节 器 以 输入 正弦 信号 、 在 脑 血 压 
取 不 同 数值 时 , 取 其 频率 特性 的 Nyquist 图 。 实 验证 明 ， 在 
脑 血 压 为 30mmHg 时 , 开 环 系统 的 频率 特性 的 Nyquist 图 正 
好 经 过 《一 1,1) 点 ,动脉 血压 开始 振荡 ,由 此 频 域 分 析 方 社 证 
实 了 上 述 看 法 是 正确 的 (图 5.13). 


五 、 状 态 变 量 法 在 生物 系统 中 的 应 用 


现代 控制 理论 中 的 状态 变量 法 在 生物 系统 的 研究 中 应 用 
得 很 广泛 ， 这 是 因为 利用 状态 变量 法 建立 生物 系统 的 数学 模 
型 比较 方便 ,系统 的 计算 与 分 析 比 较 规范 ,便于 建立 计算 机 程 
序 , 而 且 还 能 由 此 实现 人 为 的 对 生物 系统 的 最 佳 控制 ,这 是 近 
年 来 颇 引 入 注目 的 领域 ， z 

(一 ) 状态 变量 与 状态 方程 

为 介绍 状态 变量 法 及 其 在 生物 系统 数学 模型 建立 中 的 作 
用 ,我 们 用 房 室 模型 系统 为 例 来 说 明 , 这 是 研究 用 消炎 痛 治 疗 
眼科 炎症 时 药物 在 眼中 各 部 分 的 分 布 情况 ， 我 们 用 二 房 室 系 
统 (图 5.14) 来 近似 实际 的 眼球 结构 : 中 央 室 代表 房 水 ， 外 局 
室 综 合 代表 虹膜 ,一 状 体 , 晶 体 、 玻 璃 体 等 ， 消 炎 痛 透 过 和 角膜 
滩 人 人 房 水 ,由 房 水 向 外 周 扩散 ,这 种 给 药方 式 的 输入 函数 与 系 


图 5,14 
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统 数 学 模型 如 下 ; 
f() = Fe ka 


dr _ 
i knx -一 Tt -一 Aioxi 十 f(z) 
dt (sx) 


dr 
一 KT 一 Rix 
这 一 组 方程 可 以 写成 定 阵 形式 


re 
由 于 我 们 可 以 定义 


人- 


有 
| 
必 
ax 
a 


= AX + Bf?) 


其 中 义 称 为 状态 向 量 , 它 是 由 系统 内 一 组 数量 为 最 少 、 相 互 独 
立 、 而 其 瞬时 值 又 能 表征 系统 状态 的 变量 组 成 。 由 状态 变量 
表示 的 数学 模型 叫 状 态 方程 。 由 状态 变量 来 分 析 生 物 系 统 的 
性 能 叫 状态 变量 法 。 由 此 例 还 可 以 看 出 数学 模型 用 微分 方程 
表示 与 用 状态 变量 表示 是 一 致 的 ， 这 不 是 个 别 的 现象 ， 而 是 
一 般 情况 ,可 以 用 数学 证 明 ， 

用 状态 变量 表示 数学 模型 不 仅 是 线性 定常 系统 ， 在 非 线 
性 、 变 系数 ,多 输入 时 也 是 可 行 的 ,而 且 方 便 。 例 如 ,血糖 系统 
中 考虑 血糖 (m) 与 胰岛 素 (x3) 二 种 物质 ,各 物质 都 作 单 室 模 
型 , 则 有 状态 方程 如 下 : 

至 =—= 一 At 一 ort + Of + mlx, 一 9) 


二 和 和 


一 —ant 十 aafzi 一 xh) 
其 中 ma 与 wa 表示 与 ww 本身 的 消除 有 关 的 系数 ,gw 与 aa 
表示 血糖 受 胰岛 素 控 制 的 消除 与 炭 岛 素 受 血糖 刺激 的 分 泌 
(xn 表示 其 阅 值 ),m(x, 一 xw) 表示 血糖 超过 阐 值 后 的 肾 排 
泄 , f(z) 为 葡萄 糖 的 输入 ,0 为 肝 糖 转换 率 。 由 此 获得 非 线性 
状态 方程 是 较为 方便 的 ， 而 且 用 它 来 预报 耐 糖 试 验 下 各 种 血 
糖 不 正常 疾病 时 的 血 第 变化 趋势 与 试验 较为 符合 
在 一 般 情况 下 ,线性 定常 系统 的 状态 方程 为 

人 一 AX+ Bu 
其 中 多 为 # 元 状态 变量 构成 的 向 量 , 4 为 a X ?的 系数 矩阵 ， 
# 为 m 元 输入 图 数 何 量 ，B 为 4 X m 的 系数 矩阵。 在 某 种 
情况 下 ,我 们 还 要 一 个 输出 方程 

Y = CX+ Du 
其 中 Y 为 输出 向 量 。CD 都 是 系数 矩阵 ,如 果 CD4B 为 时 间 
遂 数 的 系数 年 阵 , 那 就 是 变 系数 系统 了 。 


(二 ) 状态 方程 的 计算 方法 


L 线性 变换 法 
由 线性 代数 的 理论 可 知 ,在 一 定 条 件 下 ,存在 一 组 线性 变 


换 
= PX 
即 有 总 = PX 
代入 状态 方程 中 去 得 到 : 
= 十 卫生 
其 中 A'=P dP B= PB 


这 就 是 说 : ”如 果 系 数 甜 阵 4 可 以 找到 一 个 相似 变换 P"'4P， 
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使 4 为 对 角形 , 即 各 状态 变量 间 是 没有 耦合 的 。 那 么 可 以 和 直 
接 解 出 于 来 ,再 作 反 变换 即 可 求 出 和 来 。 
Xi au 0 x 
dl 让 x 
dt| :| . a 
| 0 | da 2 
而 线性 代数 的 Jordan 大 定理 指出 ,系数 矩阵 4 在 相似 变换 下 
总 能 化 成 Jordan 标准 形 . 如 4 的 特征 根 中 没有 重 根 , 则 Jor- 
dan 标准 形 就 是 对 角形 , 对 角 线 上 的 元 素 即 为 特征 根 。 剩 下 
的 问题 就 是 计算 机 的 程序 了 ,如果 4 的 特征 根 中 有 重 根 ,这 就 
是 Jordan 块 问题 ,也 有 相应 的 处 理 办 法 ,不 再 闭 述 ， 
2 状态 转移 法 
我 们 可 以 证 明 , 状 态 方程 
人 一 4 十 Ba XI 一 X(0) 


十 B'w 


的 解 可 以 表示 为 
X(N) 一 edcriaxgf0) 十 | ed) 


其 中 Gd 
因此 可 以 算出 X(Cz) 来 。。4 是 难以 计算 的 无 穷 级 数 ,但 是 可 
以 根据 凯 莱 -哈密 顿 (Cayley-Hamilton) 定理 表示 为 

eA = bl bhA+ .+ bd" 
其 中 名 二 2 都 是 可 由 4 计算 出 来 的 系数 和 矩阵 ,由 此 ,不 
难 安排 X(z) 的 计算 机 程序 了 。 


(三 ) 生物 系统 的 最 佳 控制 


生物 系统 的 最 佳 控制 有 二 层 合 义 ， 一 是 生物 体内 的 各 控 
制 系统 由 于 进化 都 处 于 最 佳 控 制 ; 二 是 人 对 某 个 生物 系统 施 
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名 控制 希望 达到 最 佳 〈 如 最 佳 给 药 ,手术 后 人 
血糖 的 最 佳 控制 等 等 . )， 

生物 系统 在 干扰 条 件 下 满足 其 性 能 了 要求， 如 血糖 系统 保 
持 血 精液 度 恒 定 、 血 压 系 统 保持 血压 恒定 ,仅仅 是 控制 而 非 最 
佳 控 制 。 除 此 之 外 ,在 一 定 的 约束 条 件 下 ,按照 某 个 预先 规定 
的 可 比 指标 ， 如 用 胰岛 素 控制 血糖 浓度 ， 可 提 胰 岛 素 用 量 最 
省 ,血糖 浓度 恢复 恒定 值 最 快 ,或 其 他 等 等 。 我 们 用 调整 输入 

量 , 使 其 在 指定 的 比较 条 件 ( 称 为 目标 泛 函 ) 达 到 最 优 ,这 就 是 

最 佳 控制 ,下 面 我 们 给 出 数学 描述 。 

1 系统 数学 模型 
= AX t+ Bu 


Y= CXK+ Du 

和 约束 条 人 忻 

(1) 控制 向 量 wo 的 限制 ,如 wt) 的 形式 及 wl 的 取 值 
范围 等 都 可 以 作为 限制 ， 

(2) 明确 控制 的 起 始 时 间 4 与 终了 时 间 #4, sw 有 时 有 
限制 ,有 时 设 有 , 随 具 体 问 题 不 同 而 异 ， 但 数学 处 理 因 之 也 不 
同 ， 

3. 目标 泛 函 

J BEKO + | zx， ut]dt 一 极 值 
第 一 项 称 为 终端 目标 函数 ， 第 二 项 为 动态 目标 泛 函 ， 即 工 为 
佳 控 制 问题 可 转 为 目标 泛 函 求 极 值 问题 。 这 种 问题 已 有 整套 
的 解决 方法 ,如 Tioarparag 的 极 大 值 原理 、 动 态 规划 方 法 ,有 
兴趣 的 读者 可 参阅 有 关 文 献 
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六 、 生 物 系统 的 辨识 


系统 辨识 是 控制 理论 的 重要 分 支 ， 应 用 于 生物 系统 以 来 
取得 了 很 好 的 效果 ， 是 生物 系统 分 析 从 理论 研究 进 人 到 临床 
实践 的 重要 手段 。， 所 谓 系统 辨识 就 是 对 具体 系统 设计 一 个 实 
验 ,在 实验 中 利用 输入 和 输出 的 数据 来 识别 系统 ,提供 系统 更 
多 的 知识 ,进而 对 系统 进行 功能 预报 诊断 .控制 等 (图 5.15)， 
系统 辨识 具有 丰富 的 内 容 ,此 处 仅 介绍 一 点 基本 的 知识 . 


图 5.15 


(一 ) 黑箱 系统 的 辨识 


黑箱 系统 的 数学 模型 可 用 冲击 响应 A1) 或 频率 特性 
G(jo) 来 表示 , 因此 这 种 辨识 又 称 系 统 的 非 参 数 的 外 部 模型 
的 辨识 ，h(#) 的 辨识 可 以 用 输入 5() 的 方法 求 出 。 如 因 5(#) 
应 用 不 便 , 可 用 阶 坚 函数 ws(z) 输入 ， 测 定 的 输出 加 以 数值 微 
分 即 可 得 Kt)。G(jw) 可 用 施加 sin wr (不 同 频率 ) 的 方法 求 
得 ,而 且 hi) 与 G(jw) 是 可 以 互 换 的 。 此 外 还 有 相关 辨识 方 
法 ,说 明 如 下 : 

由 于 5(#) 与 u(r) 实验 的 精度 不 高 .干扰 较 大 ， 因 此 要 求 
发 展 抗 干扰 性 强 的 辨识 方法 。 设 输 入 f(z) 及 输出 xi 都 是 
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可 以 测定 的 ， 因 之 万: 一 +) 及 x(1 一 +) 也 都 可 以 通过 延 
时 而 求 得 。 设 系统 的 冲击 响应 为 hz) 则 有 
xD 一 | Of 一 可 
做 输入 与 输出 的 互相 关 而 有 
Ru(z) 一 | xzCDfCe 一 ad 

= | 【加 H(i 一 JE 一 2) dr |ar 

一 | pr IR — tdr 
其 中 Ry 是 输 和 人 函数 的 和 目 相关 ,其 定 久 为 

Ri 一 可 一 | fe Of — sd 

如 果 我 们 设计 试验 时 , 令 输 入 函 数 的 自 相 关 函 数 为 5(#) 


Rn 一 了 ) = KB(w—rtr) 
那 未 我 们 有 | 


Rulu) 一 | ArJRu(e — r)ar 


ji | ijrr]50 — ede 

一 Kh(w) 
这 就 是 说 ,如 输 人 函数 的 自 相 关 永 数 为 5(#) (这 种 函数 称 为 白 
噪声 ), 则 输出 与 输入 的 互相 关 沙 数 就 是 系统 的 冲击 唤 应 。 系 
统 的 辨识 可 按 图 5.16 的 方式 进行 。 当 输 人 信号 f(j) 与 输出 
信号 x(#) 都 包含 噪声 而 且 能 用 下 式 表 示 

= x tn) FO) =f + nlr) 
则 做 带 有 噪声 信号 的 输入 输出 间 的 互相 关 函 数 
Rr on Rot Ret Res t Ren 

由 于 干扰 与 信号 是 不 相关 的 
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2 四 白 噪声 


干扰 是 平稳 的 ,因此 
Rn = 人 0 
Ru = Rs 
这 样 就 说 明 ， 相 关 辩 识 方法 具有 抗 干 护 能 力 ， 但 是 白 噪声 的 
输入 信 号 的 实现 也 是 不 容易 的 ， 因 此 发 展 了 一 类 伪 随 机 信号 
(如 M 序 列 . 逆 M 序 列 等 ), 它 的 自 相关 函数 虽 非 5(s), 但 是 近 
似 于 58(D。 从 另 一 方面 说 , 白 噪 声 的 功率 谱 是 常数 (相对 于 任 
何 频率 ) ,而 擅 随 机 信号 的 功率 谱 在 其 频带 内 也 是 常数 ， 只 要 
其 频段 覆盖 系统 的 频带 ,误差 是 可 以 接受 的 ,由 此 发 展 出 完整 
的 伪 随 机 信号 的 理论 . 

以 上 讨论 都 候 定 系统 是 线性 的 , 它 满足 于 智 加 原理 ,因此 
输入 与 冲击 响应 的 卷 积 就 是 输出 。 在 非 线性 时 ， 系 统 不 满足 
又 加 原理 ， 因 此 不 同时 刘 的 刺激 下 的 响应 不 再 是 简单 的 又 加 
出 总 的 输出 ,还 要 考虑 刺激 间 的 相互 作用 。 由 此 Volterra 证 
明 , 非 线性 系统 输入 与 输出 间 的 关系 可 以 表示 为 

AD) = | bf 一 zar 


+ | bn)fle 一 sf — ra)andr, 


" 1350". 


Ft 


+ (fmm — rf — rdf 一 中 

“dridrart, 十 
其 中 (Bs Rs Ras Kas-*:) 称 为 Volterra 核 ， 它 表 示 了 黑箱 
系统 的 特征 | 相当 于 线性 系统 的 拓 蕊 ] ， 所 以 系统 辨识 就 是 寻 
找 (名 ;名 和 ，"…*)， 遗 憾 的 是 这 些 核 很 难 通过 实验 找到 , 维 
纳 改进 了 这 个 表达 式 ， 它 也 是 用 一 系 核 《名 ,名 , 嫩 ,…* )( 称 
为 维 纳 核 ) 表 示 非 线性 系统 . 维 纳 表达 式 中 的 各 项 是 正 交 的 ， 
而 且 与 白 噪声 正 交 ， 因此 ,可 以 通过 输入 白 噪 声 测 出 输出 量 ， 
再 计算 出 各 级 维 纳 核 。 计 算 虽 然 繁 , 但 是 是 可 能 的 ,因而 得 到 
应 用 


(二 ) 生物 系统 的 参数 辨识 方法 

数学 模型 中 的 许多 参数 是 要 通过 实验 求 取 的 ， 除 生物 实 
验 外 ,用 系统 辨识 方法 求 取 模 型 参数 也 是 一 种 强 有 力 的 方法 . 
特别 是 可 以 一 次 获得 许多 参数 ， 甚 至 是 活体 的 参数 ， 其 中 有 
些 是 用 别 的 方法 尚未 求 得 的 。 现 举 第 五 节 ( 一 ) 中 的 例子 来 说 
明 此 方法 。 由 数学 模型 (* ) 可 以 看 出 ,输入 是 f(s), 而 输出 为 
xD， 实 际 测 出 的 是 血 药 浓度 Cz) 一 节 芝 ， 因 此 待 测 的 参 
数 为 ,hs 名， 和， V5 个 。 由 ( 玉 ) 可 以 解 出 


XIE) 一 Kalhn — ha) e taf 十 fra( kn 一 0) eat 
(a 四 人 四 ) (k, 一 co) (有 一 好) 


十 xol ha SE ) -Br 
(CA (a—p) 


"p= Ke: kr 
spP= ku 十 刁 十 训 
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实验 已 知 Cus) 一 臣 纪 的 散 点 数值 ， 利 用 非 线性 最 小 二 乘 
法 来 拟 合 曲线 并 满足 零 初始 条 件 ,而 有 
Ci 人) = "2 = de tat Be De rr 
由 十 卫士 i 0 | 
比较 上 两 式 即 可 求 出 
4 一 和 一 和 4 一 外 


1i—J B(a 一 有 
RL ”站 二 Wm Ra hw 
op 
0 
k, = k, ~ 
i Krol Kn 一 0) 


B(k 一 a)(p— 0) 
这 样 我 们 就 找到 我 们 所 需 的 全 部 参数 。 其 佑 计 过 程 可 画 成 如 
图 5.17 的 形式 ， 


图 5.17 


有 了 参数 (一 次 试验 中 求 出 )， 则 各 种 情况 下 的 系统 分 析 
工作 都 可 以 进行 了 ， 但 要 注意 的 是 ,生物 体 的 个 体 差异 较 大 ， 
应 考虑 数据 的 统计 处 理 ; 其 次 是 用 计算 机 对 实验 数据 进行 非 
线性 最 小 二 乘法 拟 合 时 ,其 间 有 许多 计算 方法 问题 \ 也 有 程序 
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设计 问题 ,读者 可 参阅 有 关 资 料 喇 。 

在 系统 的 参数 识别 中 有 一 个 理论 问题 ， 就 是 用 这 样 的 方 
法 是 否 普遍 可 行 ? 很 显然 ,上 述 问题 中 , 6 个 拟 合 参数 有 5 个 
独立 ,求解 5 个 未 知 参数 ,这 是 可 以 求 出 的 ， 但 有 的 模型 就 做 
不 到 ; 其 次 是 这 样 求 出 的 未 知 参数 是 唯一 的 吗 ; 第 三 个 问题 ， 
是 : 当 实 验 数 据 有 变化 时 (误差 是 不 可 避免 的 )。 未 知 参数 相 
应 变化 多 少 一 -数据 稳定 问题 。 这 三 方面 合 称 系统 参数 的 可 
瓣 识 性 ， 从 数学 上 看 , 它 就 是 微分 方程 的 道 问题 的 适 定 问 题 . 
在 一 般 情 况 下 尚未 取得 彻底 的 解决 ,但 在 房 室 模型 情况 下 :已 
有 可 供 实用 的 结果 +. 

前 面 已 介绍 了 系统 辨识 的 最 主要 的 二 个 方面 ， 但 生物 系 
统 的 辨识 还 有 许多 重要 领域 ， 并 有 许多 重要 成 果 与 实际 应 
用 中 ， 如 阶 的 辨识 ; 差分 方程 模型 的 辨识 ; 时 变 系 统 的 办 
识 一 一 Kalman 方 侍 ; 非 线性 系 绕 的 辨识 等 。 

生物 系统 分 析 作 为 生物 数学 的 分 支 包 合 着 广泛 的 内 容 ， 
而 且 与 复杂 的 生物 实际 紧密 联系 ,成 为 一 个 活跃 的 研究 方面 ， 
目前 的 发 展 趋 势 是 在 更 多 的 实际 应 用 中 提出 更 丰富 的 数学 问 
题 ,解决 这 些 问 题 ,推动 生物 数学 的 进一步 发 展 。 
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第 六 章 药物 动力 学 


周 怀 后 
(浙江 医科 大 学 ) 


一 般 说 来 ,一 种 药物 要 发 挥 其 治疗 疾病 的 作用 ,必需 进 人 
血液 ， 随 着 血 流 到 达 作用 部 位 。 药 物 从 给 药 部 位 进入 血液 特 
环 的 过 程 , 称 为 药物 的 吸收 。 而 借助 于 血液 循环 往 体内 各 胜 
器 组 织 转运 的 过 程 , 称 为 药物 的 分 布 。 

药物 进入 体内 以 后 ,有 的 以 原型 发 挥 药理 作用 ,并 以 原型 
经 肾脏 排出 体外 ; 有 的 则 发 生化 学 结构 的 改变 一 一 称 为 药物 
的 代谢 。 代 谢 产物 可 能 具有 药理 活性 ,也 可 能 没有 药理 活性 . 
不 论 是 原型 药物 或 其 代谢 产物 ,最 终 都 是 经 过 一 定 的 途径 (如 
肾脏 胆道 ,呼吸 器 \ 唾 溢 腺 、 汗 腺 等 ) 离 开机 体 ,这 一 过 程 称 为 
药物 的 排泄 ， 有 时 ,把 代谢 和 排泄 统称 为 消除 ， 

药物 动力 学 (pharmacokinetics) 就 是 研究 药物 、 毒 物 及 
其 代谢 物 在 机 体内 的 吸收 ,分 布 , 代 谢 及 排泄 过 程 的 定量 规律 
的 科学 中 ， 它 是 介 于 数学 与 药理 学 之 间 的 一 门 新 兴 的 边缘 学 
科 ， 以 下 简称 药 动 学 ， 一 般 认 办 ，Teorell 教授 于 1937 年 发 
表 的 题 为 “物质 进 人 机 体 的 分 布 动力 学 ”的 两 篇 论文 ca 是 本 
学 科 的 开端 ,但 在 理论 和 应 用 两 方面 获得 迅速 发 展 是 60 年 代 
以 来 的 事 。 至 今 ， 药 动 学 仍 在 不 断 地 向 深度 和 广度 发 展 。 以 
下 我 们 从 研究 方法 的 角度 ,分 五 方面 ( 房 室 分 析 ; 阜 分 析 ; 非 线 
性 药 动 学 ;生理 药 动 学 模型 ; 药 动 - 药 效 学 模型 ) 简 述 药 动 学 的 
基本 理论 和 方法 ,其 中 房 室 分 析 属 于 经 典 的 药 动 学 , 矩 分 析 和 
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生理 药 动 学 模型 是 70 年 代 以 来 药 动 学 最 重要 的 进展 。 


+ 肘 咎 分析 


为 了 揭示 药物 在 体内 吸收 ,分 布 .代谢 及 排泄 过 程 的 定量 
规律 ,通常 从 给 药 后 的 一 系列 时 间 (D 采取 血样 ,测定 血 ( 常 为 
血浆 ,有 时 为 血清 或 全 血 ) 中 的 药物 浓度 (c)， 然 后 对 血 药 浓 
度 - 肘 间 数 据 (c-: 数据 ) 进行 分 析 。 房 室 分 析 (compartment 
analysis) 是 经 典 药 动 学 中 采用 的 基本 分 析 方 法 ， 此 法 将 机 体 
看 成 一 个 系统 ,系统 内 部 按 动 力学 特点 分 为 若干 个 房 室 ” , 药 
物 进 和 人 机体 以 后 出 现 的 吸收 ,分 布 , 代 谢 及 排泄 过 程 都 在 房 室 
内 或 房 室 间 进 行 ,然后 ,在 假定 的 室 模型 的 基础 上 建立 相应 的 
动力 学 方程 ( 即 数学 模型 ), 求 出 方程 的 解 , 并 利用 实测 的 -~: 
数据 估计 模型 的 参数 ， 获 取 表 征 药物 的 体内 动力 学 特性 的 定 
量 指标 ， 


(一 ) 一 室 模型 

最 简单 的 房 室 模 型 是 一 室 模型 .采用 一 室 模型 ,意味 着 可 
以 近似 地 把 机 体 看 成 一 个 动力 学 单元 , 它 适 用 于 给 药 以 后 , 药 
物 瞬 即 分 布 到 血液 .其 他 体液 及 各 器 官 ,组 织 中 。 并 达成 动态 
平衡 的 情况 。 图 6.1 表示 几 种 常见 的 给 药 途 径 下 的 一 室 机 
型 ,其 中 e 代表 在 给 药 后 时 间 # 的 血 药 浓度 ,了 代表 房 室 的 容 
积 , 常 称 药物 的 表 观 分 布 容积 , 玉 代 表 药 物 的 一 级 消除 速率 党 
数 ， 故 消除 速率 与 体内 药 量 成 正比 ， 刀 代表 所 给 的 剂量 。 图 
6.1(a) 表示 快速 静脉 注射 一 个 剂量 DD, 由 于 是 快速 , 且 药 物 直 
接 从 静脉 输入 , 故 吸收 过 程 可 略 而 不 计 ; 图 6.1(b) 表示 以 恒 
定 的 速率 如 静脉 漳 注 一 个 剂量 吕 ， 若 滴 注 所 需 时 间 为 T, 则 
一 D/T. 图 6.1(c) 表示 口服 或 肌肉 注射 一 个 剂量 DD, 由 
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快速 静脉 注射 ” 恒 束 项 脉 滴 注 口服 或 内 注册 
ee 


图 5.1 一 室 模型 . 

于 存在 吸收 过 程 , 故 图 中 分 别 用 FF 和 6 代表 吸收 分 数 和 一 级 
吸收 速率 种 数 。 

1. 快速 葡 脉 注射 z 

在 图 6.1(a) 所 示 一 室 模型 的 情况 下 , 设 在 时 间 1, 体内 药 
量 为 +， 则 按 一 级 消除 的 假设 ,体内 药 量 减少 速率 与 当时 的 药 
量 成 正比 , 故 有 下 列 微分 方程 : 

dx 


es (6-1) 
初始 条 件 为 1 二 0, + 一 D, 容 易 解 得 
x 一 De-K: (6-2) 


注意 到 房 室 的 容积 为 V, 故 cc 一 x+/JV; 记 # 一 0 血 药 浓 度 为 
ce 自然 co 三 DIT,， 则 有 


c= ce (6-3) 
这 就 是 快速 静脉 注射 (简称 静 注 ) 一 个 计量 D 时 ,符合 一 室 模 
型 的 药物 其 血 药 浓度 随时 间 递 减 的 方程 。 


对 (6-3) 式 两 边 取 自然 对 数 , 得 
lnc lnceo— Ki (6-4) 
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表明 在 一 室 模 型 的 情况 下 ,将 实测 的 c-t 数据 在 以 * 为 横 轴 ， 
ln c 为 纵 轴 的 坐标 系 上 作 图 ,各 个 数据 点 应 旦 直线 散布 趋势 ， 
据 此 ,用 目测 法 或 最 小 二 乘法 拟 合 一 条 直线 ,其 斜率 为 一 天， 
截 距 为 ln cv,， 于 是 玉 和 c, 便 可 求 得 。 当然 ,如 果 数 据 所 的 散 
布 明 显 地 不 呈 直 线 趋势 ， 则 可 断言 不 宜 采 用 一 室 模型 来 解释 
该 药 在 快速 静 注 时 的 体内 动力 学 过 程 。 

实际 应 用 中 ,表征 药物 消除 快慢 常用 的 参数 是 生物 半 衰 
期 , 记 为 nn, 它 是 指 药 物 浓度 降 至 原 定 值 的 一 半 所 需 的 时 间 ， 
在 方程 (6-4) 中 , 令 上 一 an ec 一 cl 可 得 


_ ln2 、 0.693 (6-5) 
Kk EK 


可 见 , 半 豪 期 是 常数 , 且 与 消除 速率 常数 成 反比 . 

例如 ,给 一 名 志愿 者 一 次 静 注 某 药 100mg, 测 得 给 药 后 一 
些 时 刻 的 血 药 浓度 见 表 6.1 前 2 例 。 如 在 am c-: 坐标 系 上 作 
出 各 数据 点 , 则 它们 呈 直 线 散布 趋势 , 故 可 采用 一 室 模型 


fa 


表 6.1 一 次 表 注 某 药 100mg 所 得 数据 
| apg/ml) 


| 0.25 


0.5 

2 3.3802 4 

3 .144 9 

6 9.4117 36 

lz . 16 .9318 144 

24 25.8818 576 
769.25 


1.474k 


如 用 最 小 二 乘法 氢 合 如 下 形式 的 直线 方程 
inc = a 二 bi (6-6) 


则 利用 实测 的 <-: 数据 计算 直线 斜率 和 截 距 的 公式 为 
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人 和 . 
2 #— 工人 i ) (6-7) 
i "Fml 


其 中 为 c-t 数据 点 的 个 数 ， 
将 表 6.1 有 关 数 据 代 人 (6-7) 式 , 得 
b= — 0.02744 a = 1.7386 
于 是 ,折合 数据 点 的 直线 方程 为 
Ine = 1.7386 一 0.02744 
与 方程 (6-4) 对 照 , 便 得 c 和 天 的 估计 值 为 
ce 一 5.689 (ug/ml) KEK = 0.074 (h™) 
进而 ,可 得 该 药 的 生物 半衰期 an 和 表 观 分 布 容积 了 为 
_ 0.693 
0.0274 


== 25.3 (h) 


tin 
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2 恒 速 静脉 滴 注 
在 图 6.1(b) 所 示 一 室 模型 的 情况 下 , 体内 药 量 * 随时 间 
# 变化 的 微分 方程 如 下 : 


dr Op Rr : 6- 
了 总 一 天 (6-8) 
在 初始 条 件 : 二 0, * = 二 0 之 下 ,可 得 其 解 为 : 
外 (1 ey) (6-9) 


其 中 0 三: 所 7 了 ,这 里 T 为 滴 注 持续 的 时 间 .。 
利用 x 一 Ve, 由 (6-9) 式 得 
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图 5.2 恒 束 静 深 期 间 及 漳 注 停止 后 的 c-: 曲线 
ee (6-10) 
VK 


这 就 是 恒 速 静 滴 期 间 ， 符 合 一 室 模 型 的 药物 其 血 药 浓度 随时 
闻 递 增 的 方程 

假如 当 上 = 了 时 ,所 给 剂量 D 滴 注 完毕 , 则 此 后 的 血 药 浓 
度 便 按 静脉 注射 时 的 规律 下 降 ( 图 6.2), 不 过 此 时 初始 浓度 为 
(1 一 eT)/VK， 故 滴 注 停止 后 的 c-t 方程 (为 区 别 起 见 
特 记 为 c-2 如下: 


ell) Er "_ 1 

Re (6-11) 

由 此 可 见 ,我 们 可 从 滴 注 停止 后 测 得 的 -上 数据 , 求 得 上 KK 和 
的 估计 值 (多 和 TT 皆 已 知 ). 


假如 滴 注 总 是 持续 进行 , 则 由 (6-10) 式 可 知 , 血 药 浓度 
将 趋 于 一 个 极限 , 记 作 
一 lim 六 (1 = eK) 一 部 (6-12) 


生 = 二 另 


这 个 血 药 浓度 称 为 稳 态 浓度 ,又 称 坪 水 平 。 
记 在 时 刻 上 血 药 浓度 达到 坪 水 平 的 分 数 为 记 ,, 则 有 


到 L160 = 


e 
fs ee eK = 一 ee A (6-13) 


可 见 达 到 稳 坊 的 快慢 取决 于 消除 速率 常数 到 或 半衰期 nn 
与 滴 注 速率 如 无 关 。 例如 ， 当 滴 注 持续 时 间 等 于 5 倍 半 训 
期 时 ,由 (6-13) 式 算得 jf 一 0.969, 此 时 血 药 浓度 约 为 坪 水 
平 的 97W%， 

3. 口服 或 肌肉 注射 

在 图 6.1(c) 所 示 一 室 模型 的 情况 下 , 设 在 时 间 1, 体 内 药 
量 为 *, 吸 收 部 位 的 药 量 为 +。, 则 可 建立 如 下 微分 方程 组 : 


全 一 一 Kz em 
dx, Ke 
Fl my Rx 
在 初始 条 件 :1 二 0,x, 二 FD?, x 二 0 之 下 ,可 解 得 
ee (6-15) 
从 而 血 驾 浓度 随时 间 变 化 的 方程 为 
FD -kr ,kor _16) 
VO ED (e e af) (6-16) 
令 M 一 如 FDJV(h 一 K), 将 此 式 写 为 
c= M(e Kk: 一 et] (6-17) 


在 通 般 情况 下 ,吸收 比 消除 快 得 多 , 即 心 六 天 , 故 对 于 足 

够 大 的 :, 血 药 浓 度 实 际 上 是 时 间 的 单项 指数 消 数 ,为 区 别 起 
见 , 记 为 

c= Me ™™ (6-18) 

或 Ince*=— lnM— Ki (6-19) 

据 此 可 得 到 和 并 的 估计 值 。 然 后 , 计算 “足够 大 的 疡 之 前 各 


1) 男 一 郎 分 药 量 《1 一 F)D, 未 被 吸收 入 血 即 排出 体外 。 
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个 实测 浓度 与 按 (6-18) 式 推算 的 “” 值 之 差 一 一 称 剩余 请 
度 ” ci: 
rete Me ta (6-20) 
或 Ine,.= InM — hr (6-21) 
据 此 可 得 如 的 估计 值 . 
上 述 这 种 估计 消除 私 收 速率 常数 的 方 靶 称 为 剩余 法 ， 


(二 ) 二 室 模 型 


二 室 模型 是 从 动力 学 角度 把 机 体 设想 为 两 部 分 ， 分 别称 
为 中 央 室 和 周边 室 。， 中 央 室 一 般 包 括 血液 及 血 流 丰 富 的 组 织 
(如 心 、 肝 \ 崩 等 ), 局 边 室 一 般 指 血 被 供 应 少 、 药 物 不 易 进 入 的 
组 织 (如 肌肉 ,皮肤 、 某 些 脂 肪 组 织 等 )。 在 快速 静 注 的 情况 下 
常见 的 二 室 模 型 如 图 6.3 所 示 。 
快速 鹏 脉 注射 
已 


I 
| 
[ 


图 6.3 人 快速 尊 往 的 二 室 模型 ， 
图 中 六 代表 中 央 室 的 容积 ,如 代表 药物 从 中 央 室 消 除 的 一 
级 速率 常数 、ks 和 和 分 别 代表 药物 从 中 央 室 到 周边 室 以 
及 相反 方向 的 一 级 转运 速率 常数 ,其 余 符 号 同 前 。 
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rr 


设 在 时 间 7, 中 央 室 和 局 边 室 中 的 药 量 分 曾 为 xi 和 x, 则 
可 写 出 下 列 微 分 方程 组 : 


人 = = kuti — (Ry 十 ka ) x1 
(6-22) 
0 = kur 一 《ax 
在 初始 条 件 1 = 二 0, 一 D，* 二 0 之 下 ,可 解 得 
a D(a 一 kn) eo 十 D(ARn = 让) eb 
op 一 月 
t= Dl (.- (ee ) 


其 中 oa 和 PF 由 下 列 关系 式 决定 : 


ey 十 Ry 十 hn (6-24) 
op = Kukn 


(6-23) 


通常 规定 a 之 4. 
由 于 x 一 Ve, 故 措 述 血 药 浓 度 随时 间 变 化 的 方程 为 
5 == Dle 一 人) — a ei 二 Dll 一 人) et (6-25) 
V (oe — 8B) Vi(a — B) 
令 4=D(e— kha)/Vile— Bp) RB=D(k — 8)/V(e— 
p), 则 有 
c= Ae “+ Be 下 (6-26) 
根据 (6-26) 式 , 利用 实测 ce-t 数据 ,用 剩余 靶 或 借 电 子 
计算 机 作曲 线 拟 合 , 可 得 e、A 及 4、B 值 , 而 后 按 下 列 公式 计 
算 模型 的 参数 : 


” 4 十 如 (6-27) 
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这 组 公式 不 难 从 (6-24)、(6-26) 式 及 4、B 的 定义 式 导 出 ， 


(三 ) 多 次 给 药 


在 临床 药物 治疗 中 ， 移 大 多 数 药 物 都 需 多 次 给 药 ， 以 使 
血 药 浓 度 在 足够 长 的 一 段 时 间 内 处 于 安全 .有 效 的 治疗 范围 . 
因此 ， 认 识 多 次 给 药 下 血 药 浓度 的 变化 规律 是 拟订 合理 的 给 
药方 案 的 基础 。 这 里 ,我 们 只 讨论 一 室 模型 ,多 次 重复 静 注 的 
情况 ， 

假定 某 药 在 快速 静 注 下 ,符合 一 室 模型 的 动力 学 规律 , 那 
么 ,每 隔 一 段 时 间 r， 静 注 一 个 剂量 D 时 , 血 药 浓 度 c 随时 间 
1 将 如 何 变化 昵 ? 

静 注 第 一 剂 后 , c-* 关系 为 

人 

其 中 co 一 DIV, 0 过: 志 r， 显然 ,最 高 浓度 为 c,， 最 低 浓 
度 为 coe', 记 为 


Er 


(ezjwsz oa 和 (ca 到 coe 
不 难 理解 , 静 注 第 二 剂 后 , 则 有 

(co)mar = cot ce = el(l + ee *r) 
和 (ea)min ™— (ea)mare “" = cell 二 有 
静 注 第 一 剂 后 ,就 有 

(cms 一 ca[1 十 erkr 十 … 十 corDkr] 

se a 
WE 
-oaKr 


和 (ce) (co)nae KT, ( el 


ee (6-29) 


和 
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由 此 可 知 ,重复 静 注 # 剂 后 , 血 药 浓 度 随 时 间 的 变化 规律 为 
i (= e i et (0 过 :过 rr) (6-30) 


1 一 er 


假如 二 充分 大 ,使 血 药 浓度 达到 稳 态 ,那么 ,对 《6-30) 式 
取 ? 一 0% 的 极限 , 便 得 稳 态 浓度 的 变化 规律 为 


FC = (= a) eKt (6-31) 
最 高 和 最 低 稳 态 浓 度 分 别 为 
== Se z= Dp EE : 
Co) 
和 
EE D 
(ce)nin 6 一 :二 er 一 1 V(ertr— 1) 
(6-33) 
在 一 个 给 药 间隔 时 间 内 ,平均 稳 态 浓度 为 
= 11r ge cp 机 
Ey | codt 到 | \ -一 2 二 
二 一 了 和 
VEkr Ee 


6.4 表示 每 隔 6 小 时 重复 静 注 一 个 剂量 D 产生 的 ec-: 
曲线 . 

最 后 ， 我 们 举 一 个 实例 ， 卡 那 考 素 的 治疗 血 药 浓度 范围 
通 稍为 10 一 25wg/ ml 假定 该 药 在 某 个 病人 的 生物 半衰期 为 
3 小 时 , 表 观 分 布 容积 为 15L， 试 问 多 次 重复 静 注 方案 应 该 怎 
样 ? 

首先 ,注意 到 最 高 和 最 低 稳 态 浓度 依赖 于 给 药方 案 (D 
和 7), 两 者 之 比 为 。" 故 有 

in | es James | 一 kr 


Coie 
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图 6.4 每 隔 6 小 时 重复 静 注 剂量 DD 的 c-t 曲线 。 
从 而 得 
a Tin [| (6-35) 
然后 ,将 卡 那 圳 素 有 效 治 疗 范围 的 上 、 下 限 分 别 定 为 经 
多 次 给 药 所 要 达到 的 最 高 和 最 低 稳 态 谊 度 ， 并 将 已 知 值 代 人 
(6-35) 式 得 


2 
T= 一 一 in| 一 | 一 了 .97 = 4(h 
0.693 S (h) 


最 后 ,利用 (6-32) 式 [或 (6-33) 式 ] 计算 剂量 : 
DV 0) (eo)nr 


一 .693 0 


一 15(1 一 e 3 )X25 一 225(mg) 
于 是 ,所 需 的 给 药方 案 是 每 隔 4 小 时 静 往 卡 那 霉 素 225mg， 


一 、 矩 分 析 


在 药 动 学 中 应 用 房 室 分 析 ，。 可 从 实验 数据 中 提取 关于 药 
物 吸收 、 分 布 、 代 谢 及 排泄 的 许多 重要 信息 ， 对 于 设计 药物 
扣 型 、 拟 订 给 药方 案 等 有 一 定 的 指导 意义 ， 但 房 室 分 析 存 在 


ssis 


一 些 明 显 的 缺点 ,主要 的 是 分 析 结果 依赖 于 房 室 模型 ,而 房 室 
模型 的 选 定 不 可 各 免 地 带 有 随意 性 。 同 一 种 药物 。 甚 至 同一 
组 实验 数据 ,可 采用 不 同 的 房 室 模型 来 解释 ,相应 的 参数 可 以 
显著 不 同 ;要 判断 哪个 模型 最 适宜 ,有 时 是 困难 的 ， 甚 至 是 不 
可 能 的 。 鉴 此 ,70 年代 以 来 , 非 房 室 分 析 方 法 获得 了 发 展 ,万 
其 是 1978 年 Yamaoka 等 人 将 统计 年 移 植 到 药 动 学 中 来 , 提 
出 矩 分 析 (moment analysis) 的 基本 方法 " 最 为 人 们 所 重 
视 , 目 前 已 经 出 现 了 以 矩 分 析 代替 室 分 析 的 趋势 ， 


(一 ) 统计 和 矩 的 概念 


在 概率 统计 中 ， 用 和气 来 表示 随机 变量 的 某 种 分 布 特征 ， 
设 随 机 变量 X 的 概率 密度 函数 为 f(x), 一 吕 二 + 过 十 0%， 
称 下 列 积 分 Ee 为 X 的 处 阶 原 所 征 【 太 “= |]， 了 


At 一 | rtf (x)dx (6-36) 


当 不 一 1，A 为 一 阶 原点 矩 ， 通 常 称 为 数学 期 望 , 它 是 刻 划 
随机 变量 取 值 的 平均 水 平 或 中 心 位 置 的 特征 数 , 特 记 为 u, 即 
= 向 一 | rf lx)dx z (6-37) 
随机 变量 六 的 外 阶 中 心 答 vx(《 一 1，2，,…) 是 指 下 列 
积分 : | 
只 一 | Ge — He)ar (6-38) 
当 不 一 2， 为 二 阶 中 心 矩 ,通常 称 为 方差 ， 它 是 刻 划 随机 
变量 取 值 的 分 散 程 度 或 变异 大 小 的 特征 数 , 特 记 为 吓 , 即 
一 居 一 四 Ee (6-39) 
将 统计 和 矩 概 念 用 于 药 动 学 分 析 ， 是 基于 这 样 一 种 思想 : 
当 一 定量 的 药物 输入 机 体 时 ， 不 论 是 给 药 部 位 还 是 在 整个 机 
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体内 ,各 个 药物 分 子 的 滞留 时 间 有 长 有 短 ， 是 一 个 随机 变量 ， 
药物 的 吸收 、 分 布 及 消除 过 程 ,可 看 成 是 这 种 随机 变量 所 产生 
的 总 体 效 应 、 因 而 血 药 浓度 -时 间 曲 线 是 某 种 概率 统计 曲线 ， 
设 在 给 药 后 的 时 刻 1, 血 药 浓度 为 ct2), 则 c-t 曲线 下 的 总 面 
积 为 


AUC = | elr)ad (6-40) 
药物 在 体内 的 滞留 时 间 的 概率 密度 函数 可 定 久 为 
1 一 -ee (0<1<+%) (6-41) 


干 是 ,滞留 时 间 的 数学 期 望 , 即 平均 滞留 时 间 (mean residence 
time，MRT), 由 (6-37) 式 得 出 ,应 为 
1 clr) 


。 "AUC 


滞留 时 间 的 方差 (variance of residence time，VRT)， 由 
(6-39) 式 给 出 ,应 为 
RT=| (一 : £0) 
VRT = | (1:— MRT) es dt 


dt -| ic(r)dr: {6-42) 


1 (+*™ 2 | 
-| G2— MRT)eC)d (6-43) 


虽然 理论 上 可 以 写 出 其 他 各 阶 原点 矩 和 中 心 矩 ， 然 而 由 
于 实测 的 c-t 数据 中 误差 的 干扰 ,在 药 动 学 分 析 中 ,高 于 二 阶 
的 统计 和 矩 将 失去 实际 意义 ， 


(二 ) 崩 解 .溶出 与 吸收 


在 血管 外 给 药 的 情况 下 ,存在 复杂 的 药物 吸收 过 程 。 比 
如 ,在 口服 片 剂 或 胶 厢 时 ,该 过 程 实际 上 包括 吸收 前 剂型 的 月 
解 及 药物 的 溶出 两 步 。 为 了 研究 药物 释放 系统 ， 了 解 整 个 吸 
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收 过 程 中 对 吸收 速率 起 决定 性 作用 的 步 邓 ， 有 必要 估计 剂型 
月 解 及 前 解 后 药物 溶出 所 需要 的 时 间 ， 这 个 问题 用 房 室 分 析 
难以 解决 , 矩 分 析 则 提供 了 一 种 解决 方法 ， 

在 矩 分 析 中 ， 药 物 的 平均 吸收 时 间 〈《mean absorption 
time，MAT) 定义 为 血管 外 给 药 ( 以 口服 为 代表 , 统 记 为 po) 
与 静 注 ( 记 为 iy) 的 平均 滞留 时 间 之 差 , 即 

MAT = MRT,, — MRT., (6-44) 
平均 崩 解 时 间 (mean disintegration rime，MDIT) 及 平均 
次 出 时 | 间 (mean dlssolution time，MDT) 可 通过 安排 适当 
的 剂型 进行 比较 试验 ， 利 用 相应 的 MAT 或 MRT 值 来 估 
计 . 比如 ， 参 照 图 6.5 所 示 的 关系 ， 口 服 片 剂 的 MDT 及 
MDIT 可 按 下 列 公 式 计 算 : 

MDT 一 MATH 一 MATas 

= MRT, 一 MRITe， (6-45) 


MRT ,., 


静 注 齐 


散剂 


深 液 


加 6,5 MRT，MAT，MDT 及 MDIT 的 示意 图 ， 
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MDIT — MAT — MATEn 

一 MRT,a 一 MRTaa (6-46) 

Tanigawara 等 人 ”用 算 分 析 研 究 氨 革 青霉素 不 同 剂 型 

的 体内 过 程 , 表 6.2 给 出 的 是 从 4 名 对 象 得 到 的 MRIT 、MA1T 

及 MDT (以 小 时 计 ) 的 平均 值 。 由 表 6.2 可 见 ， 该 药 平均 

MRT,, 皆 小 于 平均 MAT， 即 吸收 惕 而 生理 处 置 快 ; 虽 因 课 

差 干扰 ， 胶 囊 的 MDIT 不 能 作出 可 靠 的 估计 ， 但 可 断言 差 

数 MAT-MDT 婚 大 于 MDIT 也 大 于 MDT， 意 味 着 在 整 

个 吸收 过 程 中 ,释放 的 药物 在 胃 肠 道内 的 平均 滞留 时 间 最 长 ， 

提示 此 为 氮 下 青霉素 吸收 速率 的 决定 性 步 电 ， 如 要 提高 血 药 
浓度 的 峰值 ， 应 致力 于 改善 释放 状态 下 药物 的 吸收 ， 

表 6.2 氧 基 宕 特 素 的 矩 分 析 结 果 


(三 ) 稳 态 特性 
在 足够 多 次 地 重复 给 药 时 ， 血 药 浓 度 一 般 将 达到 稳定 状 
态 ， 与 具体 的 房 室 模 型 无 关 ， 平 均 稳 态 浓度 为 


E EE AUC (6-47) 
T 
其 中 AUC 为 一 次 给 药 后 <-: 曲线 下 的 总 面积 , r 为 固定 的 


给 药 闻 隔 时 间 . 
Chiou” 依据 登 加 原理 ， 导 出 了 用 面积 估算 多 次 给 药 中 
在 时 间 + 所 达到 的 稳 态 水 平 的 分 数 f。 的 重要 公式 : 
主 Ds (6-4£) 
AUG 
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其 中 AUC,。 代表 一 次 给 药 后 <-: 曲线 下 从 时 间 0 至 :的 面 
积 ， 此 式 对 任何 给 药 途 径 都 成 立 , 在 恒 速 静脉 滴 注 的 情况 下 ， 
应 把 分 子 分 母 理解 为 相应 的 剂量 作 快 速 静 注 所 得 ce-t 曲线 下 
的 面积 . 

在 药 动 学 中 最 有 用 的 容积 是 稳 态 时 的 表 观 分 布 容 积 
(F)， 它 也 是 表征 药物 的 稳 态 特性 的 参数 之 一 ，Benet 等 人 " 
导出 的 计算 公式 如 下 : 

py = Di MRT 
AUC 
其 中 D;, 为 一 次 静 注 的 剂量 ，MRT 及 AUC 分 别 为 相应 的 
平均 谐 留 时 间 及 c-: 曲线 下 的 总 面积 . 


(6-49) 


(四 ) 与 房 室 分 析 的 联系 
非 房 室 分 析 的 发 展 是 与 房 室 分 析 分 不 开 的 ;这 里 ;我 们 以 
一 室 模 型 为 例 , 简 述 矩 分 析 与 房 室 分 析 之 间 的 联系 . 
在 快速 静 注 的 情况 下 ;由 于 Ee coe *', 故 


AUC,. = | Po 
0 K 
于 是 ,得 
a | teeo rdt mm (6-51) 
. pa 这 在 。 


四 各 区 注 本 卫生 的 和 反 渤 因 时间 与 消除 演讲 党 数 互 为 鲁 
数 , 
: 证 普 到 co 一 也 /了 了， 或 D 一 ,并 与 (6-50) 式 、 a 
式 一 起 代 人 (6-49) 式 , 得 
.一 了 《6-52 ) 
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即 稳 态 时 的 表 观 分 布 容积 等 于 一 室 模型 中 室 的 容积 

在 口服 或 肌肉 注射 的 情况 下, 由 于 < 一 所 FD(e-k: 一 
ee)JV(h 一 天) 故 有 
CFD | FD 


Me A 
又 : 
| tcdt = i (| ie Kdt 一 | ‘etdt ) 
_ FD(k, + K) | 
V Kk, 
于 是 ,得 
MRT,, = x a 一 十 (6-54) 
但 MRT,, 一 1/K, 由 (6-44) 式 便 得 
MAT = MRT,, — MRT,, 一 和 (6-55) 


即 口服 或 肌 注 时 药物 的 平均 吸收 时 间 与 吸收 速率 常数 互 为 倒 

数 . 
由 上 述 可见 , 逢 分 析 中 MRT、MAT 及 V,, 等 参数 , 可 看 

成 是 一 室 模型 中 经 典 药 动 学 人 参数、 名 及 V 的 合理 推广 . 


三 、 非 线性 药 动 学 


本 章 前 述 内 容 都 属于 线性 药 动 学 ,我 们 遇 到 的 动力 学 方 
程 都 是 线性 微分 方程 (或 方程 组 ), 在 这 种 药 动 学 系统 中 又 加 
原理 是 适用 的 .研究 表明 ， 在 药物 的 吸收 ,分 布 ,代谢 及 排泄 
过 程 中 ,都 可 存在 非 线 性 动力 学 ,这 种 药 动 学 系统 需要 用 非 线 
性 微分 方程 (或 方程 组 ) 米 描述 ， 苑 加 原理 不 再 适用 . 


si 


非 线性 动力 学 模型 是 多 种 多 样 的 ,没有 统一 的 形式 ,常见 
的 一 类 是 Michaelis-Menten 消除 动力 学 ,简称 米 氏 型 消 
除 中 ， 


(一 ) 米 氏 型 消除 
米 氏 型 消除 的 一 室 模型 与 图 1 相似 ， 所 不 同 的 只 是 将 开 
换 成 了 。 和 KK,,，V。 表 示 消 除 过 程 的 理论 最 大 速率 ，K， 
称 米 氏 常 数 , 它 是 消除 速率 怡 为 Vw/2 时 的 药物 浓度 ， 
1. 快速 静脉 注射 
在 快速 静 注 一 个 剂量 DD 的 情况 下 ,动力 学 方程 为 
V ae 


de 
= mr BE 一 6=56 
dr kK»+e ( ) 


这 是 一 个 非 线性 微分 方程 ,但 可 用 分 离 变 量 法 求解 ， 事 实 上 ， 


二 全 wm 十 < 1 = Vdt 


两 边 积分 ,并 利用 初始 条 件 t= Oye mn c= DJT , 便 得 
7 一 ce 一 5 十 到 ln 中 (6-57) 


我 们 虽然 不 能 从 (6-57) 式 中 解 出 c, 但 是 米 氏 型 消除 的 
特点 仍 不 难 发 现 . 

首先 ,生物 半衰期 nn 不 是 常数 [请 对 照 (6-5) 式 ] , 它 依 
灯 于 初始 浓度 ,从 而 依赖 于 剂量 .事实 上 ,在 (6-57) 式 中 , 令 
c = co/2，! 呈 tns 即 得 
cit 2Keln2 ,ct+1.386Kn (6-58) 

之 区。 2 ， 


其 次 , 血 药 浓度 -时 间 曲 线 下 的 总 面积 AUC 不 与 初始 浓 


和 7 


tin 


度 成 正比 ， 从 而 不 与 剂量 成 正比 [请 对 照 (6-50) 式 ]。 事实 
上 ,我 们 有 

2 1 
AUC 一 |” cd 一 人 a {co—c 


多 (2 Kn) : (6-59) 


值得 注意 的 是 米 氏 型 消除 的 两 个 极端 情况 ， 在 低 浓度 即 
c 妇 Kw 时 ,方程 (6-56) 可 简化 为 
de Vm 
ee (6-60) 
令 KK 一 Vn/Km, 此 方程 实质 上 便 与 方程 (6-1) 相同 , 乃 是 一 
级 消除 动力 学 方程 。 反 之 ,在 高 浓度 即 < 六 Ks 时 , 方程 (65- 
56) 可 简化 为 
dc 
i Vy, : (6-61) 
即 消除 速率 为 常数 ,此 系 零 级 消除 动力 学 方程 。 由 此 可 见 , 米 
氏 型 消除 实际 上 是 包括 了 零 级 和 一 级 消除 在 内 的 一 种 混 台 型 
消除 . 血 药 浓度 从 高 浓度 向 低 浓度 改变 时 ， 消 除 动 力学 便 相 
应 地 从 零 级 向 一 级 过 渡 . 
2 恒 速 静 脉 滴 注 
当 以 恒 速 如 作 静 滴 时 ， 米 儿 型 消除 动力 学 方程 为 


de Sh Vn (6-62) 
di V 天。 十 


运用 分 离 变 量 法 ,并 利用 初始 条 件 : 一 0, 一 0, 可 解 得 


人 
‘(RAP VV RT) 一 下 
(全 — VV)e 
xn 人 + 和 人 (6-63) 
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当 连 续 滴 注 使 血 药 浓度 达到 稳定 状态 时 ,有 dc1 az 一 0， 
由 方程 (6-62) 得 


Vacs -0 
区 Ks 
i | 
| a je (6-64) 


其 中 cu 为 稳 态 血 药 浓度 . 

设 在 时 间 ,达到 稳 态 浓度 的 分 数 为 九 , 即 万 = cc 在 
(6-63) 式 中 ,将 。 换 为 名 cw， 并 将 (名 一 VV。) /Km 换 为 
一 1)css [利用 (6-64) 趟 1, 可 得 达到 稳 态 浓度 的 指定 分 数值 
所 需 时 间 的 表达 式 如 下 中 : ” 


fen | KV 
-RI vf) (6-65) 


3. 口 服 或 肌肉 注射 
在 口服 或 肌 注 一 个 刘 量 DD 的 铺 况 下 ,动力 学 方程 为 
de kFD Va ~ i 
re 4 一 Et {6256) 


我 们 不 能 用 通常 的 积分 方法 求 该 方程 的 解析 解 ， 实 际 应 用 时 
可 求 数值 解 。 z 
“假如 每 隔 一 段 时 间 +, 重复 给 予 一 个 剂量 万 , 当 达 到 稳定 
状态 时 ,每 一 间隔 时 间 [0,r] 内 的 平均 血 药 浓度 5,; 保持 不 变 ， 
坟 dd/ dt 一 0， 此 时 ,在 一 个 间隔 时 间 内 平均 吸收 的 药 量 应 
等 于 平均 消除 的 药 量 , 据 此 可 导出 如 下 近似 公式 ”: 
FD(1 一 etc)K。 Wn 
一 DG ~ (667) 
在 快速 静 注 的 情况 下 ， 下 一 1, 如 一 十 0 ， 政 多 次 重复 
静 注 时 ,平均 稳 赤 浓度 为 
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DK, 
-V5 

有 趣 的 是 。 如 令 如 一 D/r, 则 (6-68) 式 便 转变 为 (6-64) 
式 ,这 是 由 于 在 静 滴 的 情况 下 , 稳 态 浓度 不 发 生 波动 ， 故 平均 
稳 态 浓度 5 就 是 评 水 平 cu 

(二 ) 一 级 并 行 米 氏 型 消除 

药物 消除 有 多 种 途径 ， 可 能 其 中 有 一 种 途径 服从 米 氏 型 
消除 ， 而 别 的 途径 则 服从 一 级 消除 。 由 于 同时 进行 的 若干 个 
一 级 消除 可 以 归并 成 一 个 总 的 一 级 消除 来 考虑 ， 所 以 在 快速 


静 注 的 情况 下 。 这 类 混合 型 消除 的 
D 一 室 模 型 如 图 6.6 所 示 。 图 中 各 个 
站 
| 


(6-68) 


Gps 


字母 的 意义 同 前 ， 相 应 的 动力 学 方 
程 为 


一 Kc+ 二 (6-69) 


Kn ET 
运用 分 离 变 量 法 ， 并 利用 初始 条 件 
1=0; 7c 一 c= DJT ,可 解 得 


| 发 "ln (所 ) 
EK, +, c 


图 56.6 快速 前 注 时 一 (co Km)K 十 下。 
et 
i in | 了 zc 十 Kn)K + VV, -| 
(6-70) 


假如 每 陋 一 段 时 间 +， 重复 静 注 一 个 剂量 D, 那么 , 当 血 
药 浓度 达到 稳定 状态 时 ， 每 一 闻 隔 时 间 内 静 注 的 药 量 应 等 于 
在 这 眉 时 间 内 平均 消除 的 药 量 , 故 近似 地 有 


[| 


由 此 解 得 平均 稳 态 浓度 为 外 
Es {(D 一 rpV, — trVKRK,) 
+V(—D+r Vv, + rrVKK,) + 4DrVKRK,}/ 
2rVK (6-71) 
应 当 指出 ， 利 用 罗 必 塔 (L Hospital] 法 则 ,对 上 式 求 
K 一 0 的 极限 , 便 得 (6-68) 式 , 这 显然 是 符合 还 辑 的 ， 


四 、 生 理 药 动 学 模 慌 


为 了 克服 房 室 分 析 的 缺点 ， 除 了 开拓 非 房 室 分 析 的 途径 
之 外 , 另 一 令 人 注目 的 途径 是 开展 生理 药 动 学 模型 〈physio- 
logic pharmacokinetic models) 的 研究 ， 所 谓 生 理 药 动 学 模 
型 (简称 生理 模型 ,其 组 成 单元 也 是 房 室 , 但 各 房 室 都 有 着 实 


图 6.7 磺 肪 吴 星 在 猪 体内 分 布 的 生理 模 地 
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在 的 生理 学 意义 。 比 如 分 别 代 表 血 被 、 肝脏 、 缀 上 脏 心脏、 肌 
肉 等 等 。 通 常 各 室 之 间 借 助 于 血液 循环 联结 成 一 个 动力 学 系 
图 6.7 是 表示 磺胺 雇 唑 在 猪 体内 分 布 的 一 个 生理 模型 “， 
该 模型 由 代表 血浆 、 肾 胜 \ 肝 脏 、 脂 肪 ,肌肉 及 心脏 共 6 个 房 室 
组 成 , 来自 血 桨 室 的 血 流 进 人 各 房 室 的 右 率 依次 用 Ok，QLs 
OQ,Ow 及 Qn 表示 ;各 RR 代表 组 织 对 血浆 的 平衡 常数 , 即 药物 
“分 布 平衡 时 相应 组 织 中 的 药物 浓度 对 血浆 药物 浓度 之 比值 . 
肾脏 和 肝脏 分 别 为 药物 的 排灌 和 代谢 器 官 , 用 Ex 和 Ei 分 别 
代表 其 药物 清除 率 (单位 为 ml/ min, 表 示 单 位 时 间 内 有 和 多少 


分 布 容积 中 的 药物 锌 清除 ). 
根据 质量 平衡 原理 ,可 列 出 各 房 室 相 应 的 微分 方程 ; 
“de 门 
[+ +t ‘+ 
“cut Oa. en— (Okt Ort 
+t Out On :ep 
Vx x -= Or ep x eK 一 A eR 
, KK EK 
| d + - (6-72) 
Vi “er cL 
Vn < 一 = 人 OF 。 和 
dey Ow 


Vy* de —_— Ou cp— Bp "Cn 
Vnp* 人 一 9w: a 


其 中 各 个 7 代表 各 房 室 的 容积 ， 各个。 代表 各 房 室 中 的 药物 
浓度 。 


.7 s. 


为 了 求解 微分 方程 组 (6-72), 需 知 各 个 V、0、R 及 五 的 
值 ， 这 些 生理 模型 参数 常 从 已 往 资 料 中 查 得 ， 或 按 已 知 的 经 
验 公式 推算 ,必要 时 需 从 动物 实验 中 作出 估计 ， 表 6.3 给 出 
了 上 述 生 理 模 型 的 有 关 参 数 。 这 样 ,在 一 定 的 初始 条 件 下 , 方 
程 组 (6-72) 就 可 用 数值 方法 求解 . 
囊 6.3 确 胺 鄙 哇 在 猪 (34kg) 中 分 布 的 参数 


流 Cml/min) 平衡 常数 《mlyminy) 
On 一 280 Vn = 18300 Ru = D0.4 
OF=10 | Ve=910 Rp = 06.2 
QL = 460 Fr 一 790 RL 一 1.0 BE = 76.8 
ok 一 330 | Vr=165 Rk = 3.0 Ex 一 61.8 
Qun=7 | ppm=200 Ra = 0.55 
Vp = 1610 


与 经 典 的 房 室 模型 比较 ， 生 理 横 型 有 几 个 明显 的 优点 : 
@ 能 真实 反映 药物 浓度 在 任何 组 织 器 官 中 随时 间 变 化 的 过 
程 ,从 向 对 药物 的 体内 过 程 获 得 更 深刻 的 了 解 ; @ 由 于 生理 
模型 参数 都 与 生理 学 ,解剖 学 或 生理 化 学 相对 应 ,因而 ， 生 理 
或 病理 功能 的 改变 所 致 药物 处 置 动 力学 的 变化 ， 可 以 通过 对 
模型 参数 作 相应 的 改变 来 预测 ; 图 同一 生理 模型 常 适用 于 不 
同 种 属 的 动物 ,因而 ,由 一 种 动物 研究 所 获得 的 药物 信息 ， 就 
有 可 能 适当 地 类 推 到 别 的 动物 乃至 人 . 

容易 看 出 , 生理 模型 研究 有 着 深远 的 意义 , 但 难度 较 大 ， 
尤其 是 有 些 模型 参数 不 易 获 得 .我 们 相信 ， 生 理 模 型 的 研究 
将 会 随 着 科学 技术 的 发 展 而 发 展 ， 


五 、 药 动 - 药 效 学 模型 
药 动 学 是 研究 一 次 或 多 次 给 药 后， 药物 浓度 戎 时 间 变 化 
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的 过 程 。 通 并 的 药 动 学 模型 把 药物 浓度 表示 为 剂量 和 时 间 的 
图 数 ， 药 效 动 力学 (pharmacodynamics) 简称 药 效 学 ,研究 的 
是 药物 浓度 与 药理 效应 之 间 的 关系 ; 药 效 学 模型 一 般 描 述 效 
应 与 浓度 之 间 的 定量 关系 。 因 此 ， 药 动 学 和 药 效 学 可 用 下 图 
示意 : 

| 剂量 | 一 | 药 动 学 | 一 一 | 浓度 | 

二 | 疫 字 | 


由 于 两 者 都 与 药物 浓度 有 关 ， 结 合 在 一 起 便 可 比较 完整 
地 描述 剂量 -效应 关系 ,如 下 图 所 示 : 


剂量 一 一 | 药 动 学 | 一 一 浓度 一 一 | 药 效 学 |- 一 效应 


这 意味 着 可 将 药 动 学 与 药 效 学 统一 起 来 加 以 研究 ， 

应 用 房 室 分 析 研 究 麟 量 - 效 应 关系 表明 ,许多 药物 的 效应 
与 中 央 室 (血浆 、 血 清 等 ) 或 周边 室 (组 织 室 ) 中 的 药物 浓度 
密切 相关 ,从 而 根据 测 得 的 药物 浓度 即 可 直接 预测 药理 效应 ， 
但 也 有 一 些 药 物 没有 这 种 相关 关系 。 不 能 由 所 测 的 浓度 直接 
预报 效应 的 大 小 . 前 者 称 为 直接 效应 ， 后 者 称 为 间接 效应 。 
我 们 仅 简 述 直接 效应 ， 

具有 直接 效应 的 药物 ,其 效应 与 浓度 之 间 的 关系 , 常 可 用 
下 式 描述 所 : 


加 


FR Em ee (6-73) 
Be te 


方程 (6-73) 称 为 Hill 方程 ,其 中 代表 效应 强度 ,Ew 为 最 大 
效应 强度 。* 为 体液 中 或 作用 部 位 的 药物 浓度 ，Ecs 为 达到 
Em 值 的 50% 时 的 药物 浓度 ，s 为 有 关 曲 线 斜率 的 常数 ， 
有 时 ,将 (6-73) 式 稍 加 变形 ,改写 为 
he 
(M9)+e We 


于 二 你 个 * 


其 中 日 为 常数 。 为 便于 估计 参数 :和 9 ,可 将 上 式 线性 化 , 瑟 
成 
EB 


Bs 


其 中 对 数 通常 取 。 或 10 为 底 . 


一 TY logct log0 (6-75) 


心 0 40 0 a0 100 ee 


图 5.8 方程 (5-73) 所 表示 的 曲线 . 
方程 (6-73) 或 (6-74) 所 表示 的 曲线 如 图 6.8 所 示 . 
:1 时 ,是 双 曲 线 ; 一 般 是 S 形 曲线 ， 
实际 应 用 中 , 常 取 对 数 浓度 为 横 轴 , 取 最 大 效应 百分比 为 
纵 轴 ,此 时 , s 形 就 更 为 明显 (图 69), 尤 其 是 临床 上 最 关注 的 
Ba 的 20 一 80% 的 一 段 , 可 近似 地 作 直 线 处 理 , 表 为 


E=s.: logc+]I (6-76) 
其 中 :和 了 分 别 为 该 直线 的 斜率 和 截 距 ， 
假定 某 药 快速 静 注 后 , 显示 一 室 摸 型 的 特征 , 则 由 (6.4) 


式 , 有 
lIne= Inc — Kt 


同时 ,由 (6-76) 式 有 lnc = (E 一 1)/s:, 从 而 ln cy (FE,— 


站 下 证 


ri i i + Ta er 


w 中 中 反 100 logC 


图 6.3 方程 (6-734 所 表示 的 曲线 ( 横 轴 为 对 数 尺度 )。 


1)/s, 于 是 , 代 人 上 式 得 
Ei _E-—1I_ Kt 
简化 后 得 
EE,—sKi (6-77) 

其 中 ,为 药物 静 注 后 即刻 的 效应 强度 ， 由 此 可 见 , 在 此 情况 
下 效应 强度 随时 间 直 线 下 降 . 

上 述 直 接 效 应 的 研究 包 合 着 一 个 基本 假设 : 药理 效应 是 
与 接受 大 量 药物 分 子 的 血浆 或 别 的 药 动 学 房 室 联系 在 一 起 
的 . Sheiner 等 人 认为 中 ,没有 先 验 的 理由 可 假定 药物 作用 部 
位 在 动力 学 上 与 接受 大 量 药 翰 的 部 位 相对 应 .他 们 提出 一 个 
假设 的 效应" 室 来 与 血浆 室 ( 即 1 室 ) 相 联 系 ,从 血浆 室 至 效 
应 室 的 药物 转运 虽 是 一 级 速率 过 程 ,但 此 速率 常数 (.) 相对 
于 模型 中 最 小 的 速率 常数 来 说 也 是 很 小 的 ， 从 而 药物 往 效 应 
室 转运 可 陪 而 不 计 ， 不 影响 血 药 浓 度 -时 间 曲 线 , 不 改变 药 动 
学 模型 诛 有 的 特性 ，。 而 药物 从 效应 室 消 失 则 借 第 二 个 一 级 速 
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PT 


图 6.10 一 种 药 动 - 药 效 学 联合 模型 . 
率 常 数 f 表示 , 这 种 药 动 - 药 效 学 联合 模型 如 图 6.10 所 示 。 
如 以 XX, 代表 效应 室 中 的 药 量 , 则 应 满足 下 列 微分 方程 : 


dX _ i 
a ki kn (6 78) 


其 中 X, 为 1 室 的 药 量 ， 在 一 次 快速 静 注 剂量 D 的 情况 下 ,对 
于 一 室 模型 ,已 知 Xi 一 De"F', 代 入 上 式 可 得 


x -7 (ce 一 ct) (6-79) 


相仿 地 , 可 导出 其 他 情况 下 效应 室 药 量 的 方程 ， 例 如 ,在 一 室 
模型 ,一 级 吸收 时 ,有 
CAE A WE FD 
(K — hb) (hn — Ee) (ka — K) (ka — KR) 
kkFD 和 

(ta — Kn) (KE 一 可) 


se 


(6-80) 
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在 效应 室 达到 稳 态 时 ,应 有 dX。/d: 一 0, 由 (6-78) 式 就 
有 Xi 一 《Xe 从 而 和 一 koXe/ 丰 。 除 以 工 室 容 积 六 ， 便 
得 稳 态 血 药 浓度 cu 一 KaX./ (kV), 代 人 "Hil 方程 (6-73) 
则 得 
[aX (Rev) 二 
[Ecs(50)]’ + [eaXe/(CAeFD] 
这 里 , 效应 强度 EE 表 为 最 大 效应 强度 的 分 数 (0 专 E 志 1). 
Sheiner 等 人 将 上 述 药 动 - 药 效 学 联合 模型 应 用 于 d- 简 
稍 毒 碱 ， 结 果 对 血浆 药物 数据 和 药理 效应 数据 都 能 很 好 地 拟 


合 , 显 示 了 这 类 模型 的 实际 价值 。 
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第 七 章 数量 分 类 学 


徐 元 学， 
(中 国 农村 发 展 研究 中 心 ) 


一 、 数 量 分 类 学 的 发 展 情况 


数学 应 用 于 生物 分 类 学 产生 一 门 分 支边 绿 学 科 一 一 数量 
分 类 学 。 这 门 学 科 使 用 数学 方法 去 研究 和 解决 生物 学 中 的 分 
类 问题 ,, 生物 分 类 与 其 关系 最 密切 ， 因 此 也 被 生物 学 家 看 作 
生物 分 类 学 的 一 个 分 支 。 
| 数量 分 类 学 产生 于 本 世纪 50 年 代 末期 ,当时 生物 分 类 学 
的 状况 如 下 ; @ 从 林 奈 开始 ， 经 历 了 漫长 的 发 展 历史 ,被 措 
述 定名 的 物种 已 超过 百 万 ,积累 的 资料 您 来 愈 多 ,分 类 学 家 的 
分 类 工作 愈 来 愈 感到 困难 ,迫切 需要 谋求 方法 上 的 改进 ; 加 
质 群 概念 的 引进 ,分 类 学 的 研究 摆脱 了 模式 标本 的 东 缚 ,分 类 
工作 开始 从 生物 个 体 转向 居 群 ;需要 统计 的 方法 ,需要 定量 的 
观 把 ; 图 生物 学 及 其 边缘 学 科 的 发 展 , 从 细胞 学 ,胚胎 学 、 生 
理学 \ 生 态 学 \ 生 物化 学 和 分 子 生 物 学 等 ， 多 方面 提供 了 丈量 
新 的 分 类 依据 ， 打 破 了 生物 分 类 学 传统 的 思想 方法 和 工作 方 
法 ; @ 社会 进步 .新 领域 的 开发 ,从 农业 ,医药 、 环 境 等 生产 实 
践 中 ,向 生物 分 类 学 提出 新 的 要 求 ; @ 科学 技术 的 进步 ， 先 
进 仪 器 和 新 技术 的 使 用 ,生物 现象 的 研究 和 描述 开始 数量 化 ， 
所 有 这 一 切 都 促使 生物 学 家 必须 抛弃 旧 的 传统 的 观点 ， 代 之 
以 新 的 思想 方法 ， 全 面 地 认识 种 类 繁多 的 生物 世界 。 精 确 地 
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说 明 物 种 在 进化 系统 中 所 处 的 位 置 ， 生 物 分 类 学 需要 数学 方 
法 ， 

有 了 需要 , 没有 发 展 的 条 件 , 也 不 可 能 产生 数量 分 类 学 ， 
用 数学 方法 解决 分 类 问题 ， 长 期 未 能 得 到 发 展 , 30 年 代 美国 
心理 学 家 RR. C. Tryon， 首 创 聚 类 分 析 方法 研究 心理 学 ，。 数 
学 分 类 的 方法 一 经 突破 发 展 很 快 。 首 先 在 统计 数学 中 的 多 元 
分 析 理 论 得 到 发 展 ,作为 专门 解决 分 类 问题 ,又 分 化 出 一 个 新 
的 分 支 , 聚 类 分 析 ,也 称 分 类 分 析 。 统 计数 学 和 聚 类 分 析 成 为 
数量 分 类 学 早期 的 数学 理论 基础 。 

分 类 工作 需要 做 大 量 数值 计算 ， 没 有 先进 的 计算 工具 几 
乎 很 难 完成 。 电 子 计 算 机 应 用 的 普及 也 是 数量 分 类 学 创立 和 
发 展 的 基本 条 件 。 

数量 分 类 方 靶 产生 以 后 , 在 生物 分 类 学 得 到 广泛 应 用. 
不 到 6、7 年 ， 发 表 有 关 数 量 分 类 学 的 论文 在 数 百 篇 以 上 ， 
1963 年 ,《 数 量 分 类 学 原理 》 (Principles of Numerical Taxo- . 
nomy】 一 书 出 版 ,作者 R. R. Sokal 和 P. H. A. Sneath 对 
数量 分 类 方法 做 了 全 面 的 总 结 ， 该 书 的 再 版 本 (1973 年 ) 以 
更 大 的 篇 辐 进 行 系统 的 论述 。 这 两 本 书 是 数量 分 类 学 的 重要 
著作 。 ， 
数量 分 类 学 的 发 展 并 不 是 一 帆 风 闫 的 ， 创 立 的 初期 它 遭 
受到 许多 保守 学 者 的 激烈 反对 , 50 年 代 以 后 ， 生物 分 类 学 逐 
浙 形 成 表征 系统 学 派 (phenetic systematic school)、 分 支 系 
统 学 派 (cladistic systematic school) 和 综合 系统 学 派 
(synthetic systematic school) 三 足 峰 立 的 局 面 ， 采 用 数学 方 
法 进行 生物 分 类 最 初 被 表征 系统 学 派 所 接受 ,数量 分 类 学 有 
过 一 段 与 表征 分 类 观点 相 结合 的 发 展 历史 。 因 而 人 们 常常 把 
表征 学 派 称 为 数量 分 类 学 派 。 由 于 数学 方法 的 介入 ， 生 物 分 
类 学 领域 掀起 了 一 场 空前 的 大 论 战 ， 争论 的 余 玻 延续 至 
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今 。 

这 场 论战 争论 的 内 容 分 两 个 方面 。 一 方面 属于 分 类 的 生 
物 学 基本 原理 ; 男 一 方面 属于 分 类 的 方法 ,也 就 是 要 问 生物 分 
类 是 否 可 以 采用 数学 方法 ， 是 天 可 以 使 用 计算 机 ? 数学 方 蔗 
获得 的 分 类 结果 是 各 可 靠 ? 这 两 个 方面 是 性 质 截 然 不 同 的 问 
题 。 对 于 争论 的 后 者 ,分 类 学 的 实践 作出 了 回答 ， 从 50 年 代 
到 60 年 代 ， 生 物 学 家 做 了 大 量 生 物 分 类 学 的 验证 工作 ,人 们 ] 
在 传统 分 类 的 基础 上 ,再 次 使 用 数学 方法 ,实践 证 明 数学 方法 
不 仅 可 信 而 且 胜 过 传统 的 分 类 。 数 量 分 类 方法 摆脱 了 传统 分 
类 的 主观 性 ， 能 够 比较 客观 地 全面 地 ,精确 地 确定 生物 的 分 
类 系统 关系 。 60 年 代 以 后 数量 分 类 方法 被 愈 来 您 多 的 生物 
学 家 所 接受 ,在 生物 分 类 中 得 到 广泛 的 应 用 . 

数量 分 类 学 进一步 的 发 展 还 产生 了 分 支 分 类 的 数学 方 
法 .这 方面 J HH. Camin 和 民 . R，Sokal 首先 提出 简约 进 
化 的 原则 ， 为 分 支 分 类 方法 奠定 了 一 条 重要 的 理论 基础 。 简 
约 进化 原则 指出 生物 进化 的 过 程 其 性 状 状态 的 改变 取 最 少 进 
化 步 。 单 元 法 就 是 基于 这 个 原则 的 一 种 分 支 分 类 方法 。 此 外 
还 有 Wagner 的 网 络 法 、 台 谐 法 (compatibility method)， 分 
六 分 类 的 数学 基础 主要 是 组 合 数 学 中 的 图 论 ， 许 多 方法 需要 
画 出 演化 树 ， 最 后 都 归结 于 构造 图 论 中 的 最 小 生成 树 
(minimal spanning free). 

分 支 分 类 的 数学 方法 产生 以 后 ， 发 展 很 快 ， 在 古生物 学 
和 进化 理论 的 研究 中 获得 广泛 应 用 ， 因 为 在 这 些 领域 分 支 性 
的 谱系 关系 比 表征 性 的 关系 更 重要 。 80 年 代 在 分 子 进化 和 
分 子 遗 传 理论 中 大 量 应 用 分 支 分 类 方法 ， 大 分 子 生 命 物 质 如 
核酸 和 蛋白 质 , 它 们 的 分 子 结构 被 前 明 以 后 ,利用 分 支 分 类 的 
数学 方法 来 探索 生命 进化 的 过 程 ， 这 是 生物 分 类 系统 学 研究 
中 的 重大 进展 。 
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二 、 数 量 分 类 学 的 基本 概念 和 原始 数据 
的 获得 和 处 理 


何谓 分 类 ? 中 国有 句 俗话 " 物 以 类 聚 ”， 这 是 一 句 非常 形 
象 而 通俗 的 表述 。 它 的 意思 是 说 ， 许 多 事物 依据 它们 所 具有 
的 特点 , 相 类 似 者 聚集 在 一 起 . 

从 这 个 意思 去 理解 分 类 概念 ,分 类 必须 具有 两 个 要 案 , 其 
一 是 被 分 类 的 对 象 ,其 二 是 分 类 的 依据 ， 

分 类 的 对 象 是 由 许多 被 分 类 的 实体 组 成 的 集合 ， 称 这 个 
集合 为 被 分 类 群 。 被 分 类 群 中 每 一 个 被 分 类 的 实体 是 分 类 的 
基本 单位 , 称 为 操作 分 类 单位 {operational taxonomic unit)， 
简写 作 分 类 单位 (OTU )。 

分 类 的 依据 取决 于 被 分 类 群 中 分 类 单位 的 吾 现 性 状 。 所 
调 性 状 (character), 就 是 一 个 分 类 单位 区 分 于 其 他 分 类 单位 
的 性 质 、 特 征 或 属性 。 一 个 分 类 单位 对 某 个 性 状 所 呈现 的 状 
态 , 称 为 该 性 状 的 性 状 状态 〈(character srates), 简称 为 状态 ， 
分 类 就 是 将 被 分 类 群 中 所 有 分 类 单位 ， 依 据 其 性 状 状态 作出 
划分 或 聚合 .。 经 过 分 类 ， 获 得 的 分 类 单位 集合 称 为 分 类 群 
(taxon). 

我 们 用 数学 的 语言 来 描述 分 类 概念 。 可 以 先 把 性 状 看 作 
是 该 性 状 所 有 可 能 的 性 状 状 态 为 元 素 构 成 的 性 状 集合 ， 所 请 
分 类 依据 ,就 是 被 分 类 集合 到 性 状 集 合 上 的 映 象 ， 分 类 ,就 是 
根据 这 种 映 象 ， 将 被 分 类 群 分 为 一 系列 的 分 类 群 ( 子 集合 ). 

分 类 从 形式 上 区 分 ,产生 以 下 相互 对 立 的 概念 : 

重生 与 非 重印 的 分 类 ， 人 允许 某 一 分 类 单位 同时 属于 不 同 
的 分 类 群 , 称 这 样 的 分 类 是 重 炙 的 ;否则 是 非 重 炙 的 ， 

一 元 的 与 多 元 的 分 类 。 仅 仅 依 据 一 个 性 状 而 作 的 分 类 称 
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为 ~- 元 的 分 类 ; 依据 多 个 性 状 而 得 到 的 分 类 称 为 多 元 的 分 
类 ， 

系统 与 非 系统 的 分 类 。 分 类 和 群 具 有 系统 的 隶属 关系 ， 这 
样 的 分 类 称 为 系统 的 分 类 ;否则 称 为 非 系 统 的 分 类 。 

聚合 的 与 划分 的 分 类 ， 这 里 是 指 分 类 进行 的 过 程 。 先 把 
煞 分 类 对 象 看 成 一 个 分 类 群 , 然 后 划分 为 许多 小 的 分 类 群 ,这 
个 分 类 过 程 称 为 划分 的 分 类 ;相反 , 先 把 每 一 个 OTU 看 作 是 
TE 
合 的 分 类 ， 

分 类 的 基本 单位 是 什么 ? Heninig 曾 指出 : “生物 系统 的 
基本 元 素 是 一 个 个 体 在 时 间 上 的 一 个 点 "。 传统 分 类 曾经 把 
物种 当 作 最 基本 的 单位 ,然而 对 物种 概念 的 混乱 ,至 今 没 有 一 
个 比较 严谨 的 定义 。 实际 上 ， 现 代 分 类 学 已 经 把 飞跃 式 进 化 
的 大群 认为 是 分 类 的 基本 单位 .数量 分 类 学 也 仍然 恪守 这 个 

原则 . 但 是 在 具体 的 分 类 工作 中 ,数量 分 类 可 以 根据 需要 , 取 
生物 类 群 的 任何 一 个 中 间 等 级 当 作 分 类 单位 。 等 级 的 排列 次 
人 

个 体 -_ 居 群 -种 属 -科目 __ 纲 - 门 

性 状 的 选取 要 比 确 定 分 类 单位 复杂 得 多 。 首先 性 状 的 来 
源 是 多 方面 的 ， 有 来 自 形 态 学 、 地 理学 ,生理 学 细胞 学 ,生物 
化 学 、 分 子 生 物 学 .生态 学 -……。 

依 竹 状 状态 的 展开 不 同 ,性 状 可 分 为 二 元 性 状 、 连 续 数 值 
性 状 `\ 有 序 多 态 狂 状 和 无 序 多 态 性 状 ， 

从 性 状 载 赋 的 形式 不 同 ， 又 可 区 别 为 具体 性 状 和 非 具 体 
性 状 ， 生 物体 的 大 小 \ 形 状 , 构 造 , 颜 色 . 类 型 、 质 地 和 化 学 组 
成 等 ,这 些 性 状 由 生物 体 直接 承载 ,一 般 都 可 以 从 活 的 尘 体 或 
怀 本 直接 获得 , 称 为 具体 性 状 ， 反 之 ,无 法 从 相对 静止 的 个 体 
和 死去 的 标本 所 获得 的 性 状 ,而 是 生命 活动 过 程 的 表现 ,这 些 
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性 状 称 为 非 具体 竹 状 * 如 地 理 分 布 . 生 活 习性 ,生理 反应 ,植物 
的 花期 \ 果 期 ,对 病虫害 的 抵抗 能 力 等 都 是 非 具体 性 状 . 

数学 方法 的 使 用 ， 出 现 了 用 数学 运算 得 到 的 性 状 ， 例 如 
两 个 数量 性 状 的 比值 ， 早 已 被 分 类 学 家 采用 。 又 璧 如 人 参 属 
的 分 类 中 采取 小 时 横向 不 对 称 系数 、 小 叶 纵 向 不 对 称 系数 和 
某 些 数值 性 状 的 标准 差 。 这 些 性 状 的 意义 比较 抽象 ， 只 能 借 
助 数学 工具 理解 其 意义 .由 此 又 产生 一 个 新 概念 : 从 观察 、 记 
录 直 接 获得 的 性 状 称 为 基本 性 状 ;反之 ,必须 通过 数学 方法 间 
接 获 得 的 性 状 ， 称 为 导出 性 状 ， 导 出 性 状 的 出 现 是 一 件 很 有 
意义 的 事 ， 人 开拓 出 新 的 
方向 ， 

性 状 的 选择 对 分 类 运算 的 结果 至 关 生 要， 在 分 类 工作 中 
要 注意 性 状 的 同 源 性 、 相 关 性 和 稳定 性 

克服 性 状 不 稳定 的 数学 方法 是 对 数据 进行 数学 变换 例 
如 前 面 所 举 以 两 个 数值 性 状 的 比值 代替 原来 的 性 状 ， 再 例如 
化 学 分 类 学 中 以 各 种 化 学 成 分 组 成 的 百分比 值 代 替 绝 对 含 
量 。 有 人 建议 用 性 状 回归 方程 的 回归 系数 代替 原 有 的 性 状 . 
无 疑 ， Ey PI Pe 
定 , 能 更 好 地 反映 具有 分 类 意义 的 变化 。 

性 状 确定 以 后 ,通过 观察 ,度量 得 到 全 部 分 类 单位 和 性 状 
的 状态 记录 。 由 于 这 些 记 录 沾 完全 是 数值 形式 , ' 尚 不 能 进行 
数学 运算 。 对 原始 记录 还 需要 通过 编码 处 理 ， 对 所 有 状态 记 
录 都 改变 成 数值 形式 不同 的 性 状 采 用 不 同 的 编码 方法 : 

(i) 数值 性 状 ”以 整数 和 实数 所 表示 的 性 状 称 为 数值 
性 状 。 例如 生物 形态 学 的 各 种 度量 ,长 度 \ 面 积 \ 体 积 ,角度 和 
重量 等 ;生物 组 织 禹 宫 各 部 分 构成 的 数量 ;各 种 实验 和 仪器 测 
试 的 数据 ; 由 这 些 基本 性 状 产生 的 各 种 导出 性 状 都 属于 数值 
性 状 。 数值 性 状 本 身 就 是 数值 ,是 最 适 于 定量 运算 的 性 状 , 只 
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要 数值 的 大 小 能 体现 分 类 学 意义 ;一 般 无 需 编 码 就 可 以 投入 
运算 . 

(i) 二 元 性 状 ”表现 为 对 立 面 两 种 状态 的 性 状 称 之 为 
二 元 性 状 . 例如 有 花 植 物 的 花冠 是 合 着 还 是 离 锥 、 心 皮 是 合 
生还 是 离 生 、 果 实 开裂 与 否 ; 动物 是 消 椎 动物 还 是 无 峭 椎 动 
物 、 胎生 还 是 卵 生 、 冷血 还 是 温 血 。 在 微生物 学 中 各 种 生理 、 
生化 和 营养 性 状 几乎 部 是 二 元 性 状 . 

二 元 性 状 的 编码 很 简单 ， 将 两 个 状态 分 别 以 “0” 和 “1” 
表示 ， 通 常 肯 定 状 态 为 1 ,否定 状态 为 0， 

( 首 ) 有 序 多 态 性 状 ”表现 为 三 个 状态 以 上 ， 能 排列 在 
一 定 次 序 上 的 性 状 称 为 有 序 多 态 性 状 ， 例 如 生物 体 表 被 共性 
状 有 无 毛 、 微 毛 、 多 毛 、 密 毛 : 植物 地 理学 中 某 种 植物 在 某 地 区 
的 分 布 是 无 ` 玫 有 有 、 丰 富 。 

有 序 多 态 性 状 的 状态 个 数 一 般 是 有 限 的 ， 又 因为 是 有 序 
的 ,可 以 将 性 状 状态 依次 排列 ， 然 后 以 非 负 整数 0, 1, 2,…， 
rz 分别 表示 十 1 .个 状态 。 

(iv) 无 序 多 态 性 状 ”表现 在 三 个 状态 以 上 ， 不 能 排 成 
次 序 的 性 闫 称 为 无 序 多 才 狂 状 。 例 如 植物 的 兹 序 有 单 生 、 总 
状 、 伞 形 , 伞 房 , 德 状 、 头 状 ……; 花冠 有 层 形 、 蝶 形 、 舌 状 , 十 字 
形 、……; 昆 虫 的 翅 有 直 翅 、 膜 姻 、 供 直 、 精 翅 ……; 昆 虫 的 口 器 
有 咀 咽 式 、 针 吸 式 、 虹 豚 式 、 姑 吸 式 … 

元 序 多 态 性 状 景 通用 的 编码 方法 是 伐 等 个 性 决 状态 的 则 
现 与 否 , 分 解 成 多 个 二 元 性 状 。 如 果 状 态 个 数 较 多 ,这 个 方法 
不 仅 使 原始 数据 变 得 十 分 庞大 ， 而 且 把 一 个 性 状 扩充 成 许多 
性 状 , 加 重 了 这 个 性 状 的 意义 ,这 是 不 合理 的 。 

比较 合理 的 解决 办 法 是 根据 其 实际 意义 作 适 当 的 分 解 ， 
例如 玫 现 、 酌 、 桔 梗 、 薄 荷 、 浦 公 英 等 5 种 植物 的 花冠 类 型 ， 这 
个 性 状 属 无 序 多 态 的 可 分 解 编码 ,如 表 7.1。 
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表 1 


花冠 醒 射 “| 花冠 是 麻 
形 与 于 


分 类 单位 花冠 类 型 “| 花冠 合生 与 香 | 对 新 与 否 

下 瑰 0 0 
槐 0 0 
桔 “ 醒 1 0 
薄 荷 1 1 
蒲公英 1 0 


无 序 多 态 性 状 表现 最 复杂 。 它 难于 用 有 序 的 数值 进行 编 
码 ,成 为 使 用 数学 工具 解决 分 类 问题 的 最 大 障碍 ,直到 今天 尚 
人 不 能 十 分 满意 地 解决 编码 问题 。 

“编码 以 后 的 原始 数据 写成 矩阵 ， 如果 有 :个 分 类 单位 
个 性 状 , 得 上 行 w 列 答 阵 ,该 矩阵 称 为 原始 数值 和 矩阵。 
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在 原始 数值 矩阵 中 ,各 个 性 状 的 数值 来 源 不 同 ,度量 的 单 
位 和 度量 的 方法 不 同 ， 因 此 每 个 性 状 下 的 数值 大 小 和 变化 幅 
度 也 不 同 ， 这 些 差异 不 具有 分 类 意义 ， 它 会 给 相似 性 的 比较 
带 来 不 合理 的 干扰 。 为 了 泄 除 这 些 干扰 需要 做 数值 变换 ， 通 
党 来 用 基于 统计 学 的 标准 化 变换 。 
”变换 的 数学 计算 如 下 : 
先 求 每 个 性 状 下 的 平均 值 和 标准 差 : 


= 
到 1 , : 
yj = DY ya (1 = 1,2,.*.,n) 
下 k=t , 
一 本 
s— [0] G1, 2. 
一 21 
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然后 作 变 换 
Vii 一 Yi LE | 


1 一 1，2， 
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原始 数值 矩阵 经 过 标准 化 变换 以 后 ，yi; 被 xi 所 替代 . 
这 时 每 个 性 状 的 平均 值 为 0 ,标准 差 为 1 。 性 状 之 间 那 些 不 
具有 分 类 意义 的 差异 已 经 被 消除 .数量 分 类 学 的 数学 计算 工 
作 , 在 已 经 标准 化 的 原始 数值 乍 阵 上 进行 ， 


三 、 相 似 性 系数 


亲缘 关系 是 生物 学 中 一 个 十 分 重要 的 概念 ， 数 量 分 类 学 
引进 比 亲 绿 关 系 更 广泛 的 概念 ， 即 相似 性 。 相 似 程 度 的 数值 
表示 称 为 相似 性 系数 ， 相 似 性 系数 的 出 现 是 生物 分 类 朝 定 量 
方向 发 展 的 重要 标志 ,对 它 的 计算 ,一 直 是 分 类 运算 过 程 中 一 
个 十 分 重要 的 步骤 。 目前， 相似 性 系数 有 5 个 主要 类 型 ， 距 
离 系数 .相关 系数 、 联 合 系数 、 信 息 系数 和 模糊 系数 ,本 节 将 介 
绍 前 3 种 系数 ， 


(一 ) 距离 系数 (distance coefficients) 
标准 化 以 后 的 数值 矩阵 如 下 : 


| 2 。 
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常见 的 距离 系数 计算 公式 有 : 
平均 欧 氏 距离 系数 
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和 
dii 一 二 Ci za 
此 严重 
绝对 值 距 离 系数 
全 > xix 一 好 | 


Minkowski 距离 系数 


这 2 
di; = | [xi 一 zl 
t=1 
Canberra 距离 系数 
| Yik 一 于 
k= [xix | | zi 
人 及. 于， 系数 
i ~ 、 仁 
1 wn (Xin — 2 
Th 上 = 1 _ 而 
项， 天 | 


其 中 zn 和 i 分 别 表示 数据 xit 和 x;4 全 部 取样 的 平均 值 ; 
ik 和 sj4 分 别 表示 数据 x 和 xjx 全 部 取样 值 的 标准 差 ，my 和 
坟 j 分 别 表 示 分 类 单位 和 i 的 取样 多 少 ， 

Mahalanobis 系数 


轩 而 ， 忆 
有 | 一 > 2 — Ki) (Kit — Ei) 
I= k=1 


其 中 霹 和 *; 分别 表示 分 类 单位 i 和 j 对 于 全 部 柱状 的 平均 
值 。 
”距离 系数 满足 以 下 3 条 基本 性 质 ; 
(i) gi 宇 0， 当 且 仅 当 分 类 单位 i 与 i 相同 时 , 等 式 成 
Y. | 
(i) rl = Hi 
Qi) di dix tt du. 
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前 两 条 性 质 容易 理解 ， 最 后 一 条 性 质 是 几何 学 中 的 三 角 
形 不 等 式 ， 有 时 被 改换 成 更 严格 的 条 件 : 
di < max{din, dv} 


{二 ) 相关 系数 【correlation coefficient) 


统计 数学 中 的 相关 系数 被 移植 到 数量 分 类 学 中 来 ， 描 述 
生物 之 间 的 相似 性 关系 。 相 关系 数 的 计算 公式 如 下 : 


D) (i — #0) (en — 5) 


rj: == 二 号 


和 
[> (zk 一 7D Ce 


i 
it Ea *} 六 En 


在 实际 计算 工作 中 常常 采用 另 一 种 计算 公式 ， 当 编写 电 
子 计算 机 程序 时 会 感到 下 面 的 公式 有 许多 优越 性 : 


> 二 1 和 二 (2 二 1 4 (2 xit) 


信 “全 =] ET 7 


相关 系数 值 的 变化 范围 在 区 间 [一 1, 1] 之 间 。 用 它 来 
表示 相似 性 程度 ， 值 的 变化 与 距离 系数 有 着 相反 的 意义 ， 如 
果 用 它 来 描述 亲缘 关系 ,相关 系数 值 越 大 ,亲缘 关系 越 近 ; 反 
之 , 值 越 小 ,亲缘 关系 越 蓝 远 ， 

相关 系数 满足 下 面 两 条 基本 性 质 ; 

(1} 一 外 < ri 之 1 当 且 仅 当 Tik = CXik (常数 °c = 0, 


1 (ce>0) 
4 一 2 时 ,ry (Cr < 0 


(1) ri ri 


LL 


《三 ) 联合 系数 (association coefficient) 


当 原始 数据 是 二 元 数据 时 ,由 于 数据 的 结构 比较 特殊 , 相 
似 性 系数 的 计算 另 自 构 成 一 套 特殊 的 方法 。 这 种 情形 ， 数 据 
不 须 标 准 化 处 理 , 相 似 性 系数 可 以 直接 从 原始 数据 进行 计算 。 

两 个 分 类 单位 i 和 i ,如 果 都 是 二 元 性 状 数据 ,两 个 分 类 
.单位 的 比较 ,在 一 个 性 状 上 只 有 四 种 可 能 出 现 的 情形 , 即 1 与 
1, 1 与 0,0 与 1,0 与 0。 对 它们 的 计数 可 以 作出 列 联 表 。 
OTUi 


n=at+bt+rcrtid 


“ 凡 联 合 系数 都 由 a，5，c 和 2 这 四 个 数值 而 获得 ， 联 合 
系数 的 种 类 繁多 ,下 面 收集 了 常 几 的 计算 公式 : 
a 二 a . 


音 


(1) dm = 
(GD 5 = 
Ei 


(i 5 
oF | -一 


— 
(iv) 1 
28 十 二 十 字 
a 1 1 
(WW) a 2 8 十 十 ec 六 
(vi) soi yy 
We 十 和 (ee 十 ce 十 有 (ec 十 个 
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联合 系数 的 这 些 计算 公式 中 , 5 与 < 总 是 相互 对 称 的 ; 然 
而 a 与 4 却 不 尽 然 ，a 与 4 在 计算 公式 中 所 处 的 地 位 有 时 不 
对 称 ， 它 反映 了 在 实际 问题 中 会 出 现 性 状 编码 1 与 1 的 匹配 
和 0 与 0 的 匹配 具有 不 等 价 的 生物 学 意义 。 如 生物 地 理学 的 
研究 常常 出 现 这 种 情形 ， 

联合 系数 数值 的 变化 范围 不 一 致 ， 但 是 系数 值 变 化 方向 
所 体现 的 生物 学 意义 与 相关 系数 相同 。 换 句 话 说， 联合 系数 
值 大 ,代表 两 OTU’s 之 间 相 似 性 程度 大 ,反之 类 似 ， 


四 、 聚 类 运算 


, 在 相似 性 系数 算 隆 的 基础 上 进行 聚 类 运算 ,请 类 乱 算 的 
方法 很 多 、 手续 复杂 , 它 是 整个 数量 分 类 工作 最 重要 的 环节 . 
下 面 就 距离 系数 的 最 短 距离 法 说 明 京 类 运算 的 运算 过 程 。 

聚 类 运算 由 多 次 循环 步骤 组 或 。 运 算 一 开始 先 把 每 一 个 
OTU 看 作 是 一 个 类 群 。 每 一 次 循环 ,从 类 群 之 间 的 相似 性 和 矩 
阵 中 选取 最 小 值 ， 耻 离 最 小 意味 着 相应 两 个 类 群 之 间 的 相似 
性 最 接近 ,应 当 把 这 样 的 一 对 类 群 结合 在 一 起 ,形成 一 个 新 的 
类 群 ， 新 类 群 建立 以 后 ， 还 要 确定 新 类 群 与 其 他 类 群 的 相似 
性 距离 系数 ， 作 为 最 短 距 离 法 ， 新 类 群 的 系数 就 取 原 来 结合 
之 前 两 个 类 群 的 系数 的 最 小 值 ， 这 样 包括 新 类 群 在 内 所 有 
的 夫 群 之 间 ， 它 们 的 系 煞 又 重新 构成 一 个 和 矩阵。 在 新 的 矩阵 
上 转 人 下 一 次 循环 和 运算。 每 循环 一 次 ， 将 有 一 一 对 类 群 被 归并 
成 一 个 新 类 群 ,相似 性 系数 矩阵 的 阶 数 也 眼 随 着 降低 一 阶 , 如 
此 循环 运算 继续 下 去 ， 直 到 所 有 的 类 群 都 被 结合 成 为 一 个 大 
的 类 群 为 止 ， 育 类 运算 结束 。 最 后 把 运算 过 程 作 出 树 系 图 
(dendrogram), 

下 面 以 Andersen 对 桦木 科 的 距离 系数 和 矩阵 为 实例 ,给 


证 量 本 条 和 


出 聚 类 运算 的 演算 过 程 : 

”第 一 次 循环 Mo 中 ds 最小， 将 类 群 1 与 2 合并 得 类 群 
7 ,结合 水 平 如 一 1.6， 按 照 最 小 值 决 定 新 类 群 的 虐 离 系数 ， 
得 写 阵 Mi - 


0 相似 性 距离 矩阵 


第 二 次 循环 M, 中 dy 最 小 ;将 类 群 3 与 7 合并 得 类 群 8， 
结合 水 平 4 一 21, 接 照 最 小 信 决 定 新 类 本 的 下 离 系数 ， 租 
种 阵 M:， 


1 M, 

3 2.1 1 

机 了 二 自 

| Ep, | 0 

和 5.8 6.0 5.0 3.5 0 


第 三 次 循环 Mi 中 dw 最 小 ,将 类 群 + 与 8 合并 ,得 类 群 
9, 结 合 水 平 dw 一 2.4， 按照 最 小 值 决定 新 关 群 的 中 离 系数 得 
红 阵 M，. 


8 M， 
= 中 了 得 0 
本 | 小。 外 0 
看 3 .8 3.0 3.5 0 


2 158 6 


i 


二 


te 


第 四 次 循环 M, 中 ds 最 小 ， 将 类 群 3 与 6 合并 ， 得 类 
群 9?， 结 合 水 平 ds 一 3.5， 按照 最 小 值 决 定 新 类 群 的 距离 系 
数 , 得 征 阵 M， 


9 0 Ms 
5 4.8 0 
看 5 0 Ke 0 


第 五 次 循环 ”将 仅 有 的 一 对 类 群 9 与 10 合并 ,结合 水 
平 dy = 4.8., 


将 以 上 运算 过 程 画 成 树 系 图 (图 7.1)。 图 的 分 支 末端 代 
表 分 类 单位 ， 树 状 的 图 形 表示 它们 逐个 结合 的 过 程 ， 树 系 图 
体现 了 类 群 的 隶属 关系 ,这 就 是 分 类 工作 所 需 要 的 结 朱 ， 


0 1.9 2.40 3.0 4.0 50 
” 丫 合 水 平 (距离 系数 ) 
图 7.1 桦 术 科 分 类 树 系 图 ， 
聚 类 运算 的 每 一 次 循环 中 ， 新 系数 的 取 值 将 决定 整个 结 
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梁 基 到 


梁 院 醒 线 得 


并 证 IDd0N 当 重 醒 锋 


站 瀛 中 更 
人 二 地 
| 梁 由 第 亦 喜 和 

， 
这 一 堆 采 入 中 ] 
tf 0 ) ja 
(0 一 中 溉 VDd 公 

洪 符 湖 计 次 

了 济 间 宣 开 和 

4 梁 # 


华 凑 稚 采 养 儿 等 和 过 ZL 种 
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合 过 程 ,对 新 系数 不 同 的 计算 方法 又 可 导出 不 同 的 分 类 结果 ， 
因此 ,新 系数 的 计算 方法 成 为 案 类 运算 的 关键 

前 面 所 举 的 例子 属于 最 短 距 离 法 。 如 果 新 系数 的 值 从 最 
小 改换 成 最 大 ,就 得 到 最 长 距离 法; 如 果 改 换 成 各 种 形式 的 平 
均值 ， 就 得 到 各 种 平均 臣 离 的 聚 类 法 。60 年 代 末 期 Lance、 
Williams 和 Wishart 对 新 系数 的 计算 给 出 统一 的 公式 。 在 
公式 中 有 一 组 待定 参数 ， 每 一 组 参数 确定 一 种 聚 类 方法 ， 公 
式 以 距离 系数 写 出 如 下 : 

太一 asd + oardjs + Bdis + 7|d, — dl (7-1) 
其 中 d;,、dir 和 dps 表示 结合 前 类 群 之 间 的 距离 ，d， 表示 聚 
合 后 的 新 距离 系数 ， 符 号 中 的 下 角 标 代表 类 群 的 编号 ; ap、 
qq、 8 和 7 是 待定 参数 , 

表 7.2 给 出 各 种 不 同 的 待定 参数 , 目前 已 经 有 多 种 聚 类 
运算 方法 被 总 结 在 统一 的 公式 (7-1) 中 。 这 种 统一 为 电子 计 
算 机 运算 编写 程序 带 来 极 大 的 方便 。 公式 (7-1) 和 表 7-2 所 
决定 的 聚 类 方法 只 对 距离 系数 而 言 . 实际 上 如果 把 公式 
(7-1) 中 的 平方 都 取消 ,也 适合 于 相关 系数 和 联合 系数 , 

以 上 所 讨论 的 聚 类 方法 ,得 到 的 是 具有 系统 的 隶属 关系 ， 
因此 被 称 为 系统 聚 类 法 。 系 绕 聚 类 法 发 展 最 早 ， 是 一 种 比较 
成 熟 的 聚 类 方法 ,今天 已 被 广泛 应 用 于 各 种 分 类 工作 中 。 


五 、 分 类 数学 方法 的 多 样 性 


分 类 工作 的 重要 性 ,吸引 了 许多 数学 家 致力 于 分 类 数学 
方法 的 研究 。 不 同 的 数学 工具 产生 了 不 同 的 聚 类 方法 ， 前 一 
节 的 系统 聚 类 法 是 由 几何 、 代 数 和 简单 统计 运算 所 组 成 的 分 
类 方法 。 以 下 对 几 种 主要 方法 作 简单 介绍 。 

主 分 量 分 类 法 是 另 一 种 经 常 被 生物 学 家 采用 的 分 类 方 
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法 ， 它 的 数学 基础 是 多 元 统计 数学 中 的 主 分 量 分 析 。 在 分 类 
问题 中 ,众多 的 性 状 都 具有 相关 性 ,在 以 # 个 性 状 为 坐标 的 多 
维 空间 中 如 果 能 找到 一 个 方向 ， 分 类 单位 在 这 个 方向 上 反映 
的 离 冯 变化 最 大 ,这 样 确定 的 问 量 称 为 第 一 主 分 量 , 然 后 依次 
得 第 二 ,三 …… 主 分 量 。 对 主 分 量 的 寻找 ， 犹 如 从 复杂 事物 
中 抓 住 了 主要 矛盾 。 主 分 量 分 类 法 就 是 利用 抓 主要 矛盾 的 运 
算 技 巧 ， 把 一 个 复杂 的 分 类 问题 简化 为 低 维 空间 上 的 简单 问 
题 ,从 而 使 分 类 问题 迎刃而解 . : 

如 何 寻 找 主 分 量 是 这 个 方法 的 关键 如 果 久 表示 已 标准 

化 的 数值 是 阵 ,构造 新 的 矩阵 R 二 XX , 解 方 程 : 

(R— Ai)v= 0 
其 中 了 代表 # 阶 单位 矩阵 ，v 代表 维 向 量 。 从 方程 的 解 得 
到 一 组 非 负 特征 值 41, 宇 宇 … 宇 4, 宇 0 和 一 组 相互 正 
交 的 特征 向 量 v,, v;,.…,v。。 相 应 于 前 m 个 最 大 特征 值 , 决 
定 了 有 前 区 个 主 分 量 ， 

主 分 量 的 结果 通常 以 坐标 图 画 出 ， 在 坐标 图 中 一 个 分 类 
单位 以 一 个 点 表示 ， 分 类 群 形成 一 定 的 空间 结构 。 一 个 多 性 
状 的 分 类 问题 ,在 主 分 量 的 坐标 图 中 ,获得 十 分 形象 而 清晰 的 
描述 ， 

图 论 分 类 法 以 组 合 数 学 中 的 图 论 为 数学 工具 ， 这 种 方法 
利用 无 向 图 理论 中 最 小 生成 树 (minimal spanning tree) 的 
概念 , 先 把 被 分 类 单位 都 连 在 一 起 (图 7.2), 再 按 一 定 的 规则 


图 7.2 分 类 单位 最 小 生成 树 图 ， 
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浙 开 ,分 为 两 个 类 群 。 这 就 是 图 论 分 类 法 的 基本 思想 .如 何 
构造 最 小 生成 树 是 这 个 方法 的 关键 。 R. C. Prim 和 J. B. 
Kruskal 各 自给 出 了 两 种 不 同方 法 去 构造 最 小 生成 树 . 

在 分 类 实践 中 ， 图 论 分 类 法 常常 与 主 分 量 的 坐标 图 结合 
上 施用， 以 达到 更 好 的 分 析 效 果 ， 图 论 分 类 法 最 重要 的 发 展 方 
向 是 解决 分 支 分 类 .信息 分 类 法 的 数学 基础 是 信息 论 ， 信息 
论 中 的 炉 或 信息 量 ， 这 个 概念 可 以 用 来 描述 生物 类 群 的 异样 
性 (diversity)， 较 好 的 分 类 希望 得 到 异样 性 较 小 ,倾向 于 清 
一 色 的 类 群 ,这 就 是 信息 分 类 法 的 基本 思想 . 

信息 分 类 方法 可 以 越过 编码 ， 把 分 类 的 数学 计算 直接 建 
立 在 非 数 值 性 状 上 。 生 物 的 表现 性 状 非常 复杂 ,有 数量 的 ,也 
有 非 数量 的 ,然而 更 多 的 情形 属于 后 者 ,甚至 是 一 些 难于 排 成 
次 序 的 性 状 , 即 无 序 多 态 性 状 .信息 分 类 在 一 定 程度 上 克服 了 
数量 分 类 中 难于 解决 的 无 序 多 态 性 状 编码 问题 。 因 而 ， 在 方 
法 上 信息 分 类 具有 特殊 的 意义 ， 

在 分 子 生 物 学 ， 蛋 白质 序列 中 氨基 酸 的 排列 和 核酸 分 子 
中 核 普 酸 的 排列 都 与 电信 编码 有 着 类 似 之 处 ， 这 些 现象 适合 
用 信息 方法 进行 研究 ， 容 易 理 解 。 从 分 子 水 平 探索 生物 演化 
的 系统 关系 ,信息 分 类 法 将 有 广阔 的 前 途 ， 

模糊 分 类 发 展 最 晚 ， 这 个 方法 基于 模糊 集合 概念 ， 传 统 
的 集合 概念 对 事物 的 认识 非 此 即 彼 ,界限 分 明 , 它 适合 于 描述 
那些 非 生 命 科 学 的 “ 硬 ” 现 象 ， 然 而 在 生命 科学 中 ,有 机 物 常 
常 呈现 出 界限 不 明确 的 、 模 糊 的 “ 软 ” 现 象 ,生物 学 需要 新 的 集 
合 概念 :用 来 描述 那些 与 生命 有 关 的 “ 软 ” 现 象 ， 

1965 年 ，L. A. Zadeh 创立 了 模糊 数学 ,随即 产生 了 模 
糊 分 类 法 。 模 糊 分 类 更 能 适合 生物 分 类 的 需要 、 它 的 理论 发 
展 很 快 ， 是 一 个 正在 发 展 中 的 新 的 分 类 方法 。 由 于 集合 概念 
的 改变 ,数学 基础 产生 了 根本 性 的 变化 ,给 定量 的 分 类 技术 带 
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突 了 新 的 进展 . 

不 同 的 方法 获得 不 同 的 分 类 结果 ， 如 何 从 多 种 分 类 结果 
中 选 出 最 优 分 类 ， 这 是 一 个 十 分 复杂 的 问题 。 什 么 是 最 优 分 
类 ? 数学 方法 的 千差万别 难于 建立 一 致 的 最 优 判 别 标准 ; 况 
且 数 学 上 的 所 谓 最 优 ， 并 不 能 完全 反应 生物 学 意义 上 真正 的 
最 优 ， 生 命 现 象 的 复杂 性 使 得 这 个 问题 难于 解决 。 对 于 系统 
的 聚 关 法 ,一 个 比较 可 行 的 途径 是 计算 协 表 相关 系数 (cophe- 
netic correlation coefficient). 这 个 系数 是 从 分 类 树 系 图 所 显 
示 的 相似 性 关系 与 相似 性 矩阵 进行 比较 而 得 到 . 
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第 八 章 统计 微生物 学 


刘 委 村 
(安徽 农学 院 ) 


“人 所 共 知 ,开创 现代 遗传 学 的 里 程 碑 ， 当 推 孟 德尔 1865 
年 在 布尔 诺 自 然 科学 协会 上 关于 殉 豆 杂交 实验 结果 的 报 
告 趾 ， 在 他 的 报告 中 ， 用 以 阐明 被 后 人 称 为 孟 德 尔 分 离 法 则 
的 遗传 规律 的 数学 工具 是 统计 学 (statistics). 

无 独 有 偶 ，。Luria 与 Delbriick 在 1943 年 发 表 的 关于 微 
生物 自发 突变 的 波动 测验 外 ,被 公认 为 现代 微生物 遗传 学 的 
起 点 ,他 们 所 借助 的 数学 工具 仍然 是 统计 学 . 

由 于 Watson 与 Crick 1953 年 对 脱氧 核糖 核酸 (DNA) 
分 子 结构 的 揭示 四， 使 得 分 子 生物 学 及 生化 遗传 学 这 样 一 些 
分 支 突 进 到 生命 科学 的 前 沿 ， 

然而 ,对 化 生物 作 统计 学 研究 的 迫切 需要 依然 与 日 俱 增 
这 股 推动 力主 要 来 自 其 经 济 地 位 正在 加 速 上 升 的 现代 微生物 
工程 。 另 外。 生化 研究 在 揭示 一 系列 极为 重要 的 基本 规律 的 
同时 也 发 现 ， 无 论 在 何 种 遗传 体制 下 生命 个 体 间 总 是 可 以 有 
差异 的 ,即使 在 生命 科学 的 微观 领域 内 随机 性 仍然 存在 ,也 要 
求 作出 统计 规律 福 的 阐明 . 


一 、 多 基因 学 说 与 菌株 分 布 


微生物 具有 周期 短 、 群 体 大 、 可 以 在 严格 控制 的 大 环境 


5 205 + 


(macroenvironment) 下 进行 纯 培 养 , 以 及 工业 上 使 用 的 主要 
是 单 倍 体 等 一 系列 优点 。 是 适宜 作 统 计 学 研究 的 生命 形式 ， 

在 微生物 工程 牛 ,目标 产物 (抗生素 、 氨 基 酸 、 酶 、 蛋 白质 、 
维生素 、 有 机 酸 、 有 机 溶剂 等 ) 的 产 率 是 最 重要 的 一 个 指标 .在 
大 多 数 情 况 下 ， 微 生物 目标 产物 的 产 率 受 到 由 一 系列 基因 或 
基因 和 群 构成 的 多 基因 系统 控制 ,根据 多 基因 学 说 外, 它 是 一 个 
呈 连 续 性 变异 的 数量 性 状 ， 所 观测 到 的 表现 型 值 是 基因 型 值 
及 环境 值 的 共同 结果 。 就 环境 而 言 ， 除 去 外 部 条 件 的 大 环境 
效应 外 ,还 有 生物 个 体内 的 微 环境 (microenvironment) 效应 
所 造成 的 在 相同 外 部 条 件 下 个 体 发 育 的 参差 性 ， 微 生物 除去 
遵循 这 些 生物 数量 性 状 的 共 间 原则 外 ， 还 有 着 其 自身 独特 之 
处 . .微生物 在 摇 激 或 发 酵 钠 中 ,起初 处 于 一 个 纯 生 过 程 而 不 
断裂 殖 , 由 于 空间 及 资源 的 有 限 , 继 而 进入 一 个 生 灭 过 程 ， 老 
菌 体 在 完成 历史 使 命 后 自 咨 ， 新 菌 体 继 续 成 长 ， 所 观测 到 的 
目标 产物 的 产 率 ， 正 是 这 个 由 许 许 多 多 世代 组 成 的 群体 的 表 
达 ; 并 且 每 个 摇 瓶 (或 发 酵 亿 ) 内 微生物 多 世代 群体 的 发 育 , 必 
将 影响 其 赖 以 生存 的 环境 ， 而 改变 了 的 环境 又 会 反 过 来 影响 
这 个 多 世代 群体 的 继续 发 育 。 多 世代 群体 发 育 及 其 与 环境 间 
的 交互 作用 ,是 微生物 数量 性 状 的 一 个 突出 的 特点 。 另 外 , 摇 
瓶 的 振荡 及 发 酵 包 的 搅拌 ,是 微生物 工艺 学 所 决定 的 ;但 在 数 
学 工作 者 的 眼光 下 , 却 无 疑 起 着 均匀 混合 的 平均 作用 。 

一 个 微生物 菌株 ,在 相同 的 初始 环境 下 , 子 代 摇 瓶 目标 产 
物 发 酵 单 位 的 概率 分 布 ， 称 为 该 微生物 菌株 的 分 布 ， 根 据 微 
生物 的 上 述 一 系列 特点 ,按照 概率 论 中 的 中 心 极限 定理 ,可 以 
得 到 结论 : 一 般 微 生物 菌株 分 布 渐 近 于 正 配 .广泛 的 实践 证 
实 了 这 一 结论 的 真实 性 中。 例如 ， 刘 颐 屏 (1978, 第 二 届 微 
生物 遗传 育种 学 术 讨 论 会 ) 检验 了 产 黄 青 恬 Peniaillium 
chrysogenum 革 菌 株 的 361 个 子 代 单 孢子 菌落 的 青霉素 产 率 ， 


本 党 们 而 
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其 均值 为 三 一 100, 标准 差 为 ， 一 7.38， 并 可 作出 正 态 分 布 
的 符合 度 检验 ,如 表 8.1 所 列 ， 


表 8.1 产 黄 青 霍 基 菌株 分 布 的 符合 度 检 验 


其 中 ,所 得 置信 概率 为 0.163, 是 可 以 接受 的 ; 另外 ,还 可 以 算 
出 该 菌株 分 布 的 偏 度 为 0.0569， 偏 度 的 标准 误差 为 0.13， 峰 
度 为 一 0.10, 峰 度 的 标准 误差 为 0.26, 偏 度 与 峰 度 的 绝对 值 都 


”还 小 于 对 应 的 标准 误差 ， 综 上 所 述 ， 该 菌株 分 布 近似 于 正 态 


分 布 N(100, 7.38?) 是 可 信和 的. 
二 、 自 发 突变 


微生物 的 自发 突变 具有 随机 性 ， 这 一 论点 除 由 已 提 及 的 
Luria 等 的 波动 测验 加 以 证 实 外 ，Newcombe 的 重 涂 实验 站 
及 Lederberg 等 的 影印 实验 中 也 都 一 再 予以 证 实 ， 

个 别 位 点 上 的 自发 突变 ,有 了 时 可 以 通过 遗传 标记 来 识别 ， 

+ 207。 


例如 ， 对 于 史 菌 体 敏感 的 细菌 的 抗 叭 菌 体 突变 的 结果 是 可 以 
观测 到 的 抗 性 菌落 的 出 现 . . 

设 在 时 刻 微生物 群体 的 规模 为 W,， 其 中 包含 着 原 有 基 
因 型 X 的 * 个 个 体 及 突变 型 了 的 3 个 个 体 ; 并 且 在 时 刻 上 一 
0 时 ， N= Nx = ry 一 ys。。 假 定 在 时 间 必 内 ,每 个 个 
体 产生 adi 个 X 个 体 及 gdz 个 了 个 体 ， 并 且 每 个 Y 个 体 产 生 
bai 个 Y 个 体 及 hai 个 个 体 , 也 就 是 说 ,a 十 8 及 6 十 和 分 


别 表示 X 个 体 及 了 个 体 的 生长 率 ，- 一 一 及 一生 二 分 别 表 


示 正 向 突变 率 及 回复 突变 率 ， 从 而 可 得 一 阶 齐 次 线 些 微分 方 
程 组 
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它 的 解 为 
r= /Aer Bev: 


|， 人 (U 一 zje2 十 六 (V 一 qjer (8-2) 


其 中 
-| re -AE SP +tgh Tp (8-3) 
A= (Vr ars — Ay/(V 一 U) 
(B= (ar, — Ux hy)/(V 一 也) 
在 给 定 充分 大 的 N,, 相 当 小 的 g!, 以 及 a 十 g 一 5 十 上 
上 且 % 一 0 的 条 件 下 (用 微生物 学 的 术语 来 说 ,就 是 大 群体 ， 小 
突变 率 的 短期 试验 ， 等 生长 率 且 单 向 罕 变 ), 在 时 刻 * 恰好 得 
到 y 个 突变 型 的 概率 P， 就 是 下 面 的 母 函数 展开 式 中 s” 的 


nm 二 们 月 二 


(8-4) 


系数 
Gm, s) = (1 — sg)" 
= (nD) 
卫生、 gt 
ER 3 YVES 


1 | 【| 


会 S Psy (8-5》 
(8-5) 展开 式 的 前 9 项 系数 为 
Pe ™ (8-6} 
P= oampP, (8-7) 
1 ;3 和 
pi (m+ Tam)P, (8-8)} 
P.= (mm + ooo72 + 上 am) Pp, (8-9) 
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2 41 
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TT 后 二 国 恒 ，…- 


其 中 ,mm 是 迄 止 时 刻 * 所 发 生 突变 次数 的 均值 ， 
,KEN (8-15) 


2 

DT 

P, 一 3 1(R, y)mtP, (8-16) 
Enz 4! i 
至 亲生 二 六 


应 当 指 出 ,通常 情况 下 有 了 前 9 项 系数 也 就 够 用 了 。 
由 于 


Ea 1 _ , 
似乎 只 要 有 了 (3-6) 就 可 以 估计 出 自发 突变 率 ~- 来 ; 然 


而 ,问题 并 没有 这 样 简单 . 由 于 遗传 学 上 的 表现 型 延迟 ,具有 
遗传 标记 的 自发 突变 ,在 对 应 的 基因 突变 已 经 发 生 后 ,遗传 标 
记 要 经 过 一 段 时 间 才 能 表现 出 来 。 使 得 我 们 所 观测 到 的 具有 
”遗传 标记 的 突变 型 其 基因 突变 总 是 在 着 干 世代 前 早已 发 生 了 
的 ,而 刚 发 生 的 基因 突变 却 无 法 观测 得 到 . 
考虑 到 表现 型 延迟 这 种 时 灌 作 用 ， 有 必要 建立 真实 突变 
型 及 有 效 突变 型 的 概念 : ”完成 基因 突变 的 称 为 真实 突变 型 ， 
表现 型 表达 了 的 称 为 有 效 突变 型 显然 
{真实 突变 型 } 一 {有 效 突变 型 } (8-19) 
通常 可 以 用 所 研究 的 微生物 的 世代 周期 人 作为 时 间 单 位 ， 而 
把 表现 型 延迟 所 需 时 间 的 期 望 了 表示 成 了 个 世代 周期 +- 即 
了 一 T4; 也 就 是 说 ,如 果 在 时 刻 上 一 TT 了 有 7 个 真实 突变 型 , 则 
在 时 刻 + 就 应 当 观 测 到 y=”* 2 个 有 效 突变 型 ， 反 过 来 ， 
在 时 刻 :+ 观测 到 3 个 有 效 罕 变 型 ， 照 说 在 时 刻 * 一 了 应 当 有 


过 1。 


， 孜 8.4 有 表现 型 廷 迟 下 


1 2 ， 了 = 5 了 -~ 息 -6 16 


7 | 0 
y |0 1 2 3-4 5-8 9-16 >16 
== 昨 | 
观 i123 17 4 6 6 5 20 
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: 人 0 1 2. 3-4 5-8 > 
站 0-1 2-3 4-5 6-$ 10-]7 >»>17 
”| 现 46 7 5 4 ， 5 20 
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ro |03 924 25-40 41-72 73-136 >136 
观 162 .8 4 4 和 
期 |62.0 10,5 4.4 3.9 2.8 3.4 
10 4 3-4 5-8 > 
ep 0-16 17-48 49-80 81-144 145-272 >>272 
| 观 167 8 4 3 3 2 
期 ri| .7 2.5 EE | 2.7 : 
7 | 0 1 2 3-4 5-8 >>8 
0 | y 0-32 33-96 97-160 161-288 289-544 ->544 
“| 观 |72 8 3 2 2 0. 
期 


72.0 6.8 2.6 pa 1s5 1,.9 


a， 表 内 “ 观 ?一 观测 频数 ,期 ?一 期望 频数 ， 


“2212. 


L 与 记 实 验资 料 的 分 析 “ 


g/(a + g) 
估计 值 
CH 10-*) 
0.46 


" 213* 


9 ae y127, 由 于 必须 为 整数 ,故而 总 是 把 7 取 作 与 /2 ”最 
接近 的 那个 非 负 整数 . 

有 了 上 面 一 些 公 式 与 概念 ， 就 可 以 通过 符合 度 检验 来 分 
析 实 验 数 据 以 确定 自发 突变 率 。 表 8.2 所 列 就 是 对 [2] 中 
Luria 与 Delbriick 给 出 实验 资料 的 分 析 结果 . 从 表 2 可 
见 ,在 Luria 与 Delbrick 的 实验 中 ,大 肠 杆 菌 (E. coli) 对 
o 叱 菌 体 从 敏感 自发 突变 为 具有 抗 性 的 突变 率 约 为 3.48 x 
10 一 ,其 表现 型 延迟 平均 约 为 5 个 世代 ， 

在 利用 遗传 标记 测定 自发 突变 率 的 试验 中 ， 所 调 得 的 自 
发 罕 变 率 一 般 都 很 小 ; 这 通常 是 由 于 所 选 定 的 遗传 标记 仅 涉 
及 一 个 或 少数 几 个 位 点 而 导致 的 .作者 认为 ,生物 个 体 总 的 目 
发 罕 蛮 率 应 当 远 大 于 这 样 测 出 的 结果 ; 否则 小 群体 中 的 遗传 
潭 变现 象 就 很 难得 到 解释 .从 作者 的 实践 来 看 ， 有 些 菌 株 的 
自发 突变 率 是 相当 大 的 。 作 者 曾 对 包 弄 链 才 落 (Streptomyces 
rimosus) 99 号 工业 生产 菌株 的 一 个 单 孢 子 欧 落 进行 自然 分 
离 , 随 机 挑 取 了 151 个 子 代 单 孢 子 菌落 ,每 个 子 代 做 8 个 重复 
(发 酵 摇 瓶 ), 以 土 直 素 效 价 为 研究 的 性 状 , 得 到 如 表 8.3 的 结 
果 ， 


”变异 来 源 
于 代 间 150 S56h .3 避 。 | 了 二 
于 伐 向 1057 182.0 


+ 示 0.01 水平 上 的 显著 ， 


一 个 单 孢 子 菌落 可 以 看 成 一 个 克隆 ,如 果 没 有 发 生 自发 突变 ， 
子 代 个 体 间 应 当 没 有 基因 型 差异 ; 但 在 上 述 龟 裂 链 霉 菌 实验 
中 ,只 观测 了 151 个 子 代 个 体 ,就 发 现 了 基因 型 差异 存在 的 证 


误 . 这 个 实验 指示 出 : 怨 列 链 霉菌 99 号 获 株 土改 素 多 基因 


§ 过】 测 


系统 的 自发 突变 率 很 可 能 大 于 107. 
一 般 生 物 的 总 自发 突变 率 究竟 有 和 多大， 是 一 个 值得 深入 
研究 的 重要 问题 ,作者 深信 它 个 会 是 太 小 的 . 


三 ,诱发 突变 


诱发 突变 是 微生物 工程 迄今 的 主要 育种 手段 之 一 ， 它 是 
否 也 具有 随机 性 呢 ? 分子 生物 学 的 进展 证 实 了 答案 的 肯定 
性 .例如 , 紫外 线 诱 变 的 主要 机 制 是 使 DNA 中 的 两 个 邻 位 
或 斜 对 位 的 胸膛 喀 啶 聚合 成 二 聚 体 ; 但 在 DNA 长 链 众多 具 
有 必要 条 件 的 位 点 上 。 究 竟 哪 一 对 胸腺 喀 啶 发生 聚 合 却 是 随 
机 的 。 又 如 ，5- 省 孙 艇 啶 可 以 呈 酮 式 代 替 胸 腺 吵 啶 掺 人 
DNA 中 与 腺 叮 叭 配对 ,而 在 复制 过 程 中 又 可 以 呈 烯 醇 式 要 求 
岛 呵 叭 跟 它 配对 并 导致 突变 的 发 生 ; 在 DNA 长 链 上 所 含 胸 
逐 喀 吁 的 数量 级 不 小 于 10;，5- 溴 尿 旷 啶 究竟 摊 人 何 处 却 是 
随机 的 . : 

在 诱发 突变 中 ，DNA 上 的 胸腺 暗 啶 碱 基 表 现 得 如 此 之 
活 既 绝 非 偶然 表 8.4 是 Pullman 的 量子 化 学 计算 结果 四. 


训 8.4 


碱 基 
每 个 电子 的 共振 能 
键 级 


共振 能 决定 = 电子 云 伸展 的 范围 ,共振 能 越 小 ,说 明 此 体系 越 . 
不 稳定 ,对 辐射 的 敏感 性 就 越 大 ， 键 级 是 分 子 中 某 一 键 的 " 双 
键 性 的 量度 ; 键 级 越 高 ,通过 此 键 发 生化 学 反应 的 能 力 越 强 . 
胸腺 蛇 啶 在 DNA 的 四 种 碱 基 中 共振 能 最 小 且 键 级 最 高 ,这 
就 清楚 地 说 明了 为 什么 它 在 诱 变 下 表现 得 最 活 财 . 
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长 期 以 来 ,微生物 学 中 估计 突变 率 的 传统 方法 ,必须 基于 
对 特定 的 表现 型 的 直接 计数 。 但 基因 突变 对 于 表现 型 的 变化 
而 言 , 既 不 是 充分 条 件 也 不 是 必要 条 件 ， 特别 地 ,微生物 工程 
着 眼 于 受 多 基因 系统 控制 的 目标 产物 的 产 率 ， 而 多 基因 系统 
的 突变 型 是 无 法 像 对 待 营养 缺陷 型 或 抗 性 突变 型 那样 用 选择 
性 培养 的 方法 来 加 以 分 辩 的 。 传 统 方法 的 局 限 性 是 显然 易 见 
的 。 

对 于 微生物 诱 变 ,把 接受 诱 变 处 理 的 所 有 个 体 ( 孢 子 或 细 
胞 ) 看 作 是 一 个 总 体 , 如 前 所 述 ， 不 经 诱 变 其 分 布 一 般 应 近似 
于 正 态 ， 然 而 ， 诱 变 处 理 后 ， 这 个 总 体 将 被 分 解 成 为 三 个 部 
分 : 一 部 分 (D) 在 诱 变 剂 的 作用 下 致死 , 另 一 部 分 (R) 虽 经 
诱 变 剂 处 理 却 最 终 没有 发 生 突变 而 保持 着 原来 的 基因 型 存活 
下 来 ， 最 后 一 部 分 (M) 则 是 存活 的 突变 型 ， 如 果 用 P(D)、 
P(R)、P(M) 分 别 表示 被 处 理 个 体 在 诱 变 后 致死 、 未 突变 、 
突变 的 概率 , 则 必定 有 

P(D) + P(R) 十 P(M)= 1 (8-20) 
微生物 诱 变 实验 中 致死 率 及 效 突变 效应 的 可 再 现 性 ， 使 得 我 
们 有 证 所 去 推断 P(D)、 P(R)、P(M) 这 三 个 概率 在 一 般 的 
微生物 诱 变 实验 中 是 取 常 数值 的 ; 这 样 的 诱 变 ， 称 为 均匀 诱 
变 . 

诱 变 后 存活 个 体 目标 产物 产 率 的 分 布 ， 称 为 诱 变 分 布 ， 
显然 , 诱 变 分 布 应 当 是 未 突变 分 布 及 突变 分 布 的 混合 (mixtu- 
re), 次 变 率 名 恰 好 是 这 两 个 分 布 混合 时 的 比例 因子 . 

不 仿 假 设 出 发 菌株 近似 地 服从 于 正 态 分 布 N(p,, of). 
由 于 P(R) 为 一 常数 , 则 未 突变 分 布 应 与 出 发 菌株 有 相同 的 
分 布 函数 


RG) = | ou 一 | 二 


. exp(— (1 元 人 量 (8-21Y 


由 于 P(M) 也 是 一 个 常数 ,诱发 突变 是 贿 机 的 ， 且 突变 型 
的 目标 产物 产 率 也 是 受 其 多 基因 系统 控制 ， 又 是 多 世代 群体 
的 表达 ， 因 此 ， 简 单 而 合理 的 假设 是 ， 突 变 分 布 近似 于 另 一 
正 态 分 布 N(pms om), 具 有 分 布 函数 

MG) 一 | ma 

人 人 一 
9 

从 而 可 见 , 如 果 用 F(x) 表示 诱 变 分 布 函数 , 则 在 均 色诱 变 下 
具有 两 个 正 态 分 布 的 混合 的 形式 

F(x) = (1 — PpP)R(Cx) + pM (%) 


=| fa 


一 | (GE 一 PrGD + pm()) a 
ES 上 上 一 二 一 外 (1 a pe )” 
[st 5 
De dV 
二 p( )|a (8-23) 
Si 证 买 沟 多 请 变 分 布 的 这 
种 特征 的 
两 个 正 坊 分 布 混合 状况 的 估计 ， 是 一 类 数学 理论 上 坏 手 
但 实际 应 用 上 重要 的 常见 问题 。 作者 提出 了 交互 反馈 估计 ， 
和 下 面 就 均匀 诱 变 分 布 来 矛 
站 倩 述 ， 
绝 匀 诱 变 分 布 (8-23) 中 含有 5 个 参数 :未 灾变 构 值 各， 
末 突 变 方差 四, 罕 变 些 ,突变 均值 pm 突变 方差 四， 为 了 佑 


刘 .人 


Hi 


计 这 5 个 参数 , 设 (8-23) 的 前 5 阶 矩 为 
Wh = | xf) dx {8-24) 


Wh = 乒 (x 一 ta tf (Cx) dx, i 2、3、4、5 (8-25) 


用 w，t，，w， 思 表示 由 诱 变 实验 数据 计算 而 得 的 与 总 
体 和 矩 sy, 友 ， wy ts 对 应 的 样本 逢 。 令 上 表示 十 pm 一 
2V, 的 近似 值 (可 以 通过 对 诱 变 实 验 数据 的 直方 图 的 分 析 而 
获得 一 个 初始 值 )。 解 三 次 方程 

6x — 2 x (3m — 9N—4din)r+R=0 (8-26) 
而 取 其 唯一 的 负 根 x。, 则 通过 以 下 各 式 


UO =( a rs ) (8-27) 
tO = 5 十 AN 一 4x,) (8-28 ) 
B= + ow (8-29) 
和 (8-30) 
P= of (0 — oo) (8-31) 
p 一 二 (2 — osfx) (8-32) 
站 < Wm op 十 1 | (8-33 ) 
= 二 —w! (8-34) 


就 可 以 得 出 一 组 参数 估计 值 思 fo, 宁 ， fim, 5% ， 通过 * 的 移 
步 , 利 用 公式 (48-26) 一 (8-34) 可 以 进行 迭代 。 如 果 按 照 事先 
给 定 的 精度 ,通过 公式 

P= (1 — Pom(156 + 1060 十 oo] 


十 po(156, + 10F0: + 1) (8-35) 
而 把 迭代 终 氮 定 为 
minly 一 办 | . (8-36) 


i 
-24 


es 


即 为 条 件 矩 估计 ; 如 果 按 照 事先 给 定 的 精度 ,通过 对 诱 变 分 布 
的 报 人 台 而 把 选 代 终点 定 为 

min Ki | wi, sys 4) (8-37) 
即 为 条 件 最 小 卡 方 估计 ;如 果 通 过 诱 变 实验 的 平行 实验 (在 相 
同 的 大 环境 下 ) 从 出 发 菌株 获得 应 及 宫 ; 再 从 

oi (1 — PB + piin (8.38) 

= (1 — P+ pom 十 下 (1 一 十 儿 应 — jn) (8-39) 
通过 请 的 移 步 进行 选 代 及 分 布 拟 合 ， 并 按 事先 给 定 的 精度 把 
迭代 终 反 定 为 

min (pln, wa i, 2) (8-40) 
即 为 信息 条 件 最 小 卡 方 估计 . . 

[12] 中 ， 作 者 运用 电子 计算 机 上 的 蒙特 卡 洛 (Monte 
Carlo) 模拟 ,通过 30 与 个 随机 数据 对 上述 三 种 方法 作出 了 评 
价 ,模拟 结果 说 明 

(i) 在 有 精确 的 先 验 信息 时 , 信息 条 件 最 小 ? 估计 未 发 
现 有 偏 ,显著 忧 于 其 他 两 种 方法 ,但 必须 依赖 精确 的 先 验 信息 

则 是 这 种 方法 的 局 限 性 的 表现 ; 
”“(#) 条 件 矩 估计 有 显著 的 偏离 , 且 其 有 效 性 劣 于 其 他 两 
种 方法 ,不 宜 采 用 ; 

(1) 条 件 最 小 台 估计 是 有 偏 的 ,但 优 于 条 件 矩 估计 ， 机 
有 效 性 则 优 于 其 他 两 种 方法 .. 

由 于 上 述 三 种 方法 都 不 够 理想 ， 作者 提出 了 一 种 新 的 娄 
党 方法 : 交互 反馈 估计 ， 这 是 一 类 对 多 人 参数 估计 问题 有 着 广 
沁 用 途 的 方法 ， 且 对 于 具体 问题 可 以 有 具体 的 实现 途径 ， 基 
于 本 文 内 容 , 将 限于 交互 反馈 最 小 卡 方 估计 ;对 于 估计 两 个 正 
态 分 布 混合 状况 ,其 具体 步骤 为 

(i) 按照 条 件 最 小 * 估计 ,在 


min 如 (| 和 os， ts, v4) 
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时 得 到 一 组 估计 值 i， fn, di, jim, 他， 
(ii) 把 p 及 6 (或 im 及 Gm) 作为 前 馈 信息 ， 按 
照 信息 条 件 最 小 * 估计 ,在 
min WP(plw, vs bins 人 (8-41) 
(或 min (Ppl, vs im, Fm )) (8-42) 
时 得 到 一 组 估计 值 训 ，fw，。 训 ，fim，Gma (或 遍 ， 好 
fims Gm), 

( 直 ) 再 把 fm 及 Sma (或 fa 及 的 ) 作为 前 馈 信 息 ， 
按照 信息 条 件 最 小 她 估计 ,在 

， min PR(p lv ws ms Sm) (8-43) 
(或 min Wp ln, 5 fins to)) (8-44) 
时 得 到 一 组 估计 值 记 ， 记 2 的， dma, 

(iv) 重复 (让 、 (证 ) 两 个 步骤 ,直到 相 邻 两 次 和 迭代 所 得 
沁 值 的 差 值 绝对 值 小 于 事先 给 定 精度 时 ,终止 迭代 。 

可 以 证 明 , 在 这 种 情况 下 , 交互 反馈 最 小 * 估计 量 就 是 
最 小 太 估计 量 ， 由 于 最 小 Y 估计 量 与 最 大 似 然 估 计量 的 等 
价 性 ， 这 里 所 得 到 的 估计 值 是 具有 最 大 似 然 估计 量 所 具有 的 
一 切 优良 统计 性 能 的 。 电 子 计算 机 的 蒙特 卡 阁 模 氢 证 实 了 上 
述 结论 ” . 

”作者 曾 用 氧化 锝 加 紫外 线 诱 变 了 龟 裂 链 霉 菌 某 菌 株 ， 观 
疯 了 诱 变 后 存活 的 323 个 随机 个 体 〈 单 欧 子 菌落 ) 的 摇 瓶 土 
老 素 产 率 ， 并 在 平行 试验 中 从 出 发 菌株 估计 出 应 一 103.72， 
训 一 42.09。 上 述 四 种 估计 的 结果 载 于 表 8.5。 表 8.5: 的 结果 
说 明 ， 以 两 个 正 态 分 布 的 混合 作为 均匀 诱 变 的 数学 模型 是 与 
微生物 学 实际 相符 的 . 表 8.5 的 结果 还 说 明 , 在 所 作 的 包 裂 链 
短 苦 基 菌 株 诱 变 实 验 中 ,突变 型 在 诱 变 后 存活 的 个 体 中 占 近 
213, 帘 变型 的 土 霉 素 产 率 平 均 超 出 出 发 菌株 约 20 多 , 突变 型 
土 老 素 产 率 的 变异 比较 小 ; 可 以 推 煌 ,这样 的 诱 变 结果 对 填 获 


s a 


组 限 


一 B87.5 
87 .5—94.5 
94.5—101.5 
101.5—108.5 
108.5—115.5 
1153.3—122.5 


122.5—129.5 | 


129.5-—136.5 
1 隆 . ?一 


囊 8.5 放 变 分 布 的 估计 


观 测 | 条 件 矩 条 件 最 小 信息 条 件 最 交互 反馈 最 
| 估计 值 浴 估计 值 小 符 估 计 值 小 关 估 计 秆 


El 频 数 


1.30] 1.42] 0.81 0.91 
| | 8.87 9.18 
32.57 31.96 35.09 33.95 
47 :00 时 月。 对 辽 51.24 S14 
52 .23 52.90 45。 994 6 32 
Fr 75.18 73.89 744 .十 
1.02 71.94 6.24 76.06 
pd 27.281 27,44 27.37 

4 1 ,38 


4.37: 


103.47. 104.59 103.72* 103.82 
49.24 56.23 -42,09*. 44.80 
122.20 ”122.81 122,.99 123.02 
49.59 45.86 40.94 40.35 
0.6529 0.6097 0.6220 0.6189 
4.836 3.714; 1.691 1.525 
i 1 1 1 
<0.05 >0.05 >0.12 >>0.22 


* 从 平行 实验 中 出 发 菌株 分 布 估计 而 得 由 
得 高 产 突 变 株 来 说 是 频 为 有 利 的 。 从 而 可 见 ， 通 过 突变 参数 
的 估计 ， 可 以 估计 诱 变 效 应 ， 对 于 微生物 诱 变 育种 有 着 实际 


的 指导 意义 。 


应 当 指 出 ， 把 未 罕 变 分 布 及 罕 变 分 布 都 假定 为 近似 正 态 
的 ， 并 进而 假定 未 罕 变 分 布 与 出 发 菌株 分 布 一 致 ， 虽 可 简化 
估计 过 程 , 但 却 并 非 必 要 . 当 M (x) 或 者 Re) 并 菲 正 态 分布 
时 ,只 要 它们 的 前 两 阶 和 矩 都 存在 (微生物 学 理论 可 以 保证 这 一 
点 ) 就 可 以 利用 交互 反馈 法 估计 出 有 关 参 数 并 对 分 布 型 作 检 
验 . 不 过 ,均匀 诱 变 的 模型 在 微生物 诱 变 育 种 中 还 是 最 为 常见 
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四 、 遗 传 重组 


微生物 遗传 重组 同样 地 具有 随机 性. 

在 1946 年 的 第 11 届 冷 泉 港 学 术 讨论 会 上 ,， Hersheyg 
及 Delbrack 宣布 ,他 们 各 自 独立 地 发 现 , 当 两 种 或 两 种 以 上 
在 遗传 性 状 上 各 不 相同 的 噬菌体 同时 侵 染 一 个 细菌 时 ， 从 被 
侵 染 的 细 昔 中 就 释放 出 一 些 重组 噬菌体 ， 它 们 同时 具有 来 自 
不 同 亲 体 噬 菌 体 的 遗传 性 状 ， 以 后 的 大 量 实验 证 实 ， 一 次 重 
组 可 以 发 生 于 两 亲 体 遗 传 连锁 结构 上 的 任何 一 点 ,这 就 是 说 ; 
唆 菌 体 的 遗传 重组 具有 随机 性 . 

在 同 届 冷 泉 港 学术 讨 论 会 上 ，Lederberg 等 aq 报道 了 细 
菌 接合 的 实验 结果 ,他 们 所 用 的 两 个 亲本 都 是 多 重 营 养 缺 陷 
型 ， 接 合 实验 的 结果 除了 得 到 完全 互补 的 重组 子 外 还 得 到 各 
种 中 间 类 型 部 分 互补 重组 子 。 这 也 证 实 了 微生物 遗传 重组 的 
随机 性 ， 4 

设 发 生 遗 传 重组 的 两 个 亲 株 A 及 B 的 目标 产物 产 率 分 别 
为 随机 变量 X, 及 XX,, 它们 的 分 布 密度 分 别 为 有 (x) 及 f(x). 
由 于 遗传 重组 的 随机 性 ， 一 次 重组 可 能 发 生 在 遗传 连锁 结构 
上 的 任何 一 点 ,所 以 ,重组 子 可 以 是 以 亲 株 A 自 标 产 物 多 基因 
系统 为 基础 而 发 生 重组 的 ， 也 可 以 是 以 亲 株 B 目标 产物 多 基 
因 系 统 为 基础 而 发 生 重组 的 。 设 这 两 类 重组 子 目标 产物 产 率 
分 别 为 随机 变量 Yi 及 YH Y= (Xi) Y3 es gx(X). 如 
果 把 全 部 重组 子 目标 产物 产 率 的 分 布 称 为 重组 分 布 ， 则 按 概 
率 论 的 理论 ,重组 分 布 应 当 具 有 分 布 函数 


J es 让 Das 


= 222 4 


= | (( — phere)) lag) 


十 ph :0)) 1dg7()|) (8-45) 
其 中 ,gr 及 gz! 分 别 是 及 gs 的 反 上 函数 ,请 是 两 类 重组 
子 间 的 比率 . 
在 微生物 工程 的 遗传 重组 实验 中 , 下 及 一 般 都 近似 
于 正 态 , 后 及 gw 一 般 都 近似 于 线性 ， 这 时 ， 重 组 分 布 也 是 
两 个 正 态 分 布 的 混合 ,其 数学 处 理 上 一 节 已 作 讨论 . 
数学 期 望 的 差 盆 E(Y,) 一 E(X) 及 E(Y;) 一 E(X;) 
分 别称 为 亲 株 A 及 B 的 重组 进展 ;通常 ,重组 试验 可 得 
E(X) < E(Y) < E(Y,) < E(X,) (8-46) 


这 时 一 对 重组 进展 具有 相反 的 符号 ,方差 的 比值 Do 及 


De 分 别称 为 亲 株 A 及 B 的 重组 扩展 ; 通常 这 一 对 重组 
扩展 都 大 于 1， 当 《8-46) 成 立时 ,定义 重组 亲和力 (sffinity 


of recombination) 为 


五 (了 ) 一 E(Y, 
RA 
R。 一 1, 即 E(Y1) 一 E(Y;) 时 , 称 为 完全 亲 和 。 如 果 
min(E(Y), E(Y)) < min(E(X.), E(X3)) (8-48) 
则 称 为 重组 挡 抗 (antagonism in recombination); 如 果 
max(E(Y), E(Y)) > max(E(X), E(X:)) (8-49) 
则 称 为 重组 协同 (synergism in recombination). 
英国 伯明翰 大 学 的 Jinks 等 研究 了 曲 拇 菌 、 角 孢 菌 、 脉 
孢 菌 、 旋 孢 菌 、 裂 宰 菌 及 金钱 菌 的 50 对 亲本 的 重组 子 的 重组 
分 布 中 ， 发 现 其 中 46 个 呈 单 峰 , 4 个 呈 双 峰 ， 未 尽头 是 
完全 亲 和 ; 例如, 当 
IE(7) — E(Y)| < min (VD(Y) , VD(Y;) ) (8-50) 


s 2 4 


时 ， 不 完全 素 和 重组 分 布 也 可 以 星 单 峰 ， 然 而 ， 呈 双 峰 的 重 
组 分 布 , 则 必定 是 非 完 全 亲 和 的 表达 . 

[9] 的 结尾 , 作者 举 出 了 Simpson 等 实验 所 得 的 构 曲 曲 
霉 (Aspergillns nidulans) 重组 分 布 的 直方 图 (图 8.1)， 其 中 
(c) 已 明显 呈现 出 双 峰 状态 . 


BA 


' 


(a) 对 于 AxB 


| (b) 同 交 A6 一 9xB 


B6 一 27 


(c) 回 交 妃 6 一 吐 尖 上 


8 12 16 20 24 8 
青霉素 效 价 《 微 雍 升 ”) 


图 8.1 构 欧 曲 吉 的 重组 分 布 . 

诸葛 健 等 研究 了 枯草 芽孢 杆菌 (Becrlws subtilis) 及 地 
衣 形 全 孢 杆菌 (Bacilin; licheniformis) 的 种 间 原 生 质 体 融 合 
重组 子 ” ,以 其 蛋白 酶 产 率 为 研究 的 性 状 , 所 得 到 的 重组 分 布 
是 十 分 明显 的 双 峰 状态 (图 8.2)， 

原生 质 体 融 合 在 微生物 工程 中 的 巨大 潜力 ， 越 来 越 受 到 
育种 家 们 的 重视 ， 对 重组 分 布 的 深入 研究 ， 将 为 这 一 领域 提 
供 定 县 化 研究 的 数学 手段 ， 并 将 使 重组 育种 的 效率 得 到 显著 


-224 * 


融合 于 数 《 品 》 


中 性 疏 白 酶 产量 〈% ) 


图 8.2 细 蓝 种 间 融 合 的 重组 分 布 . 


的 提高 ， 
五 、 育 种 设计 


这 里 仅 讨论 诱 变 育 种 的 设计 ， 但 其 原则 对 其 他 类 型 育种 
工作 同样 适用 . Ra 

自从 本 世纪 40 年 代用 射线 诱 变 产 黄 青 霉 NRRL 1951 
菌株 ,开创 了 青 需 素 产 生 划 的 威斯康辛 亲 系 (Wisconsin fami- 
lie) 以 来 。 诱 变 育种 不 断 地 为 微生物 工程 提供 新 的 高 产 突变 
株 ， 保 证 了 发 酵 水 平 持续 大 幅度 的 提高 。 仍 以 青霉素 为 例 ， 
Fleming 在 1929 年 发 现 了 它 ， 但 未 能 实际 加 以 应 用; 当 
Florey 及 Chain 在 一 个 烂 甜瓜 上 重新 发 现 了 产 黄 青 霉 并 于 
1940 年 制 成 可 供 人 体 注 射 的 青霉素 G 时 ， 发 酵 效 价 仅 20 单 
位 每 毫升 ; 而 今天 青霉素 发 酵 效 价 已 可 达 6 万 单位 每 毫升 ， 
40 风 年 竟然 增长 了 三 千 售 ， 

然而 , 随 着 发 酵 单 位 的 提高 ,获得 高 产 突变 株 的 机 会 越 来 
越 小 ， 诱 变 育种 的 难度 越 来 越 大 ， 为 了 克服 育种 工作 的 盲目 


+ 贞 浊 本 生 


性 ， 除 去 加 强 遗 传 分 析 .寻找 新 的 诱 变 因 素 ,改进 工艺 及 精确 
实验 操作 以 外 ， 针 对 育种 工作 本 身 所 具有 的 随机 性 ， 通 过 统 
计 分 析 以 提高 育种 效率 ， 已 经 日 益 显 示 出 其 不 可 或 缺 的 重要 
性 ， 

微生物 育种 ,一 般 应 当 分 成 三 个 阶段 :预备 试验 ,鉴定 试 
验 及 验证 试验 , 

微生物 育种 中 通常 所 说 的 “ 初 筛 ”, 实 际 上 是 监 定 试验 ;在 
此 以 前 应 当先 做 由 一 系列 小 而 灵活 的 实验 构成 的 预备 试验 , 

对 于 微生物 诱 变 育种 来 说 ， 预 备 试验 的 目标 一 般 应 当 包 
括 : @ 出 发 菌株 的 遗传 变异 能 力 得 到 估计 ,证 实 其 适宜 作为 
出 发 菌株 ; 加 诱 变 寞 的 效应 得 到 估计 ,证 实 其 确 有 产生 高 产 


突变 株 的 可 能 ; 图 所 选用 的 培养 条 件 确 实 能 使 高 产 突变 株 得 ” 


到 表达 . 

我 们 在 对 龟 裂 链 霉 菌 某 菌 株 作 诱 变 时 ， 首 先 通过 对 遗传 
背景 的 分 析 ， 决 定 采 用 氢化 锂 前 处 理 再 加 上 紫外 线 照射 作为 
诱 变 因 素 、 接 着 做 了 两 次 预备 实验 。 第 一 次 预备 实验 估计 了 
氧化 锂 前 处 理 后 紫外 线 不 同 照 射 时 间 下 的 致死 率 ,， 并 远 定 总 
致死 率 为 96.9 多 的 一 分 钟 为 照射 时 间 。 第 二 次 预备 实验 的 
目的 ， 是 在 估计 出 发 菌株 遗传 变异 能 力 的 同时 去 检验 所 选 定 
的 诱 变 因 素 的 效应 。 第 二 次 预备 实验 的 结 朱 列 于 表 8.6. 


表 8.6 出 发 兰 株 及 诱 变 效应 


从 表 8.6 可 见 , 出 发 菌株 的 稳 度 达 16 左右 确 系 高 产 稳产 
菌株 , 适 于 作 诱 变 处 理 ， 再 则 ,在 诱 变 因 素 的 处 理 下 稳 度 外 的 
降低 ,说 明 诱 变 导 致 了 基因 型 差异 ,并 且 平 均 效 价 的 显著 提高 
说 明 诱 变 有 正 效 应 ; 确 有 获得 高 产 突变 株 的 可 能 . 

鉴定 试验 ， 是 育种 工作 的 关键 。 必 须 确 保 初 筛 中 能 以 较 
大 的 概率 获得 一 定数 量 的 高 产 突变 株 ， 因 此 ， 初 复 时 必须 挑 
取 足 够 数量 的 诱 变 所 得 的 单 孢 子 菌落 m。 下 面 就 来 研究 初 得 
中 应 挑 取 的 单 孢 子 菌落 的 数目 . 

设 出 发 菌株 的 样本 均值 为 ,标准 差 为 5, 则 出 发 菌株 分 
布 应 近似 于 正 态 分 布 N(z, 5)。 设 选择 阔 值 为 刺 十 as。。 则 
在 出 发 菌株 子 代 中 产 率 高 于 十 am 的 概率 为 
P= 1— (a), (8-51) 
这 里 : / 

和 (xz) 一 堪 ). eid 《8-52 ) 
是 标准 正 态 分 布 函数 ， 
可 以 预期 ， 诱 变 分 布 中 产 率 高 于 阔 值 ， 丈 十 wm 的 概率 
已 将 大 于 局 ; 并 可 事先 选 定 犯 第 1 类 统计 学 错误 的 概率 a 及 
犯 第 11 类 统计 学 错误 的 概率 6. 
“从 正 态 分 布 的 性 质 可 知 ， 对 于 选 定 的 临界 值 +:，# 一 4/ 
Mn 近 地 地 服从 正 态 分 布 

N(p— wo/V rn, (+ 一 二 )o)， 


但 “二 


取 
= + a50 — oP (1 — P,) (8-53) 
m= a — oP (ll—P) (8-54) 
从 而 就 有 方程 组 
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网 十 am to Vn ew 
| 2n(n 一 1) (8-55) 
从 es， 
1 | 
“Na Ti —1) 


上 面 , 8” 是 8 的 反照 数 . 
近似 地 解 出 这 个 方程 组 ， 就 可 以 获得 诱 变 处 理 后 应 当 挑 


取 的 单 息 子 菌落 数目 的 估计 值 
Ra mk 
这 里 ， 
| 一 ?1 一 只 一 到 (0 (8-57) 


下 -1 一品) 一 由 (1 一 六) 


K PP)O(A)— OP)O (lo) (8-58) 
P71(1 一 a) — $1(p) 


”是 突变 率 。 
就 胡 8.6 所 列 数据 , 如 果 把 阅 值 取 定 为 出 发 昔 株 的 样本 
均值 加 上 两 个 标准 差 ,就 是 
+2: 112.4 ee (8-59) 
则 
P= 1— 人 (2) = 0.023 (8-60) 


从 表 8.6 可 见 , 诱 变 均 值 与 出 发 菌株 均值 问 已 发 现 极 显 著 差 
异 。 出 发 菌株 均值 的 样本 容量 为 18， 在 自由 度 为 17 的 条 件 
下 它 的 0.99 置信 区 间 的 上 限 为 103.74。 因 此 ,为 估计 应 挑 取 
的 单 孢 子 菌 沙 数 目 。 不 妨 认 为 诱 变 分 布 至 少 近 似 地 服从 正 态 
分 布 NI(103.74 ，6.1807 ， 从 而 可 也 算出 已 一 0.08. 取 定 
na 一 0.01， 有 8 一 0.05， 从 (8-56) 就 可 以 算出 为 盖 213。 也 就 
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是 说 ， 初 第 中 至 少 应 当 挑 取 213 个 经 诱 变 而 得 的 单 钨 子 蓝 
落 。 

在 这 项 龟 裂 链 考 菌 的 诱 变 育种 实践 中 ， 我 们 实际 挑 取 了 
323 个 单 孢子 菌落 其 结果 已 列 于 表 5 “观测 频数 ”一 栏 中 . 
按 本 章 第 三 节 提 出 的 原理 和 方法 即 可 从 实验 资料 估计 出 诱 变 
效应 ， 估 计 所 得 结果 也 列 于 表 5， 在 第 三 节 中 已 作 分 析 ; 诱 
变 是 成 功 的 。 由 于 诱 变 有 明显 效应 。 我 们 选 定 了 一 个 较 高 的 
“门槛 ?: 从 参加 初 第 的 323 个 菌株 中 选择 了 16 株 摇 瓶 效 价 
超过 128 的 菌株 作为 初 得 人选 株 ， 这 一 过 程 ， 实质 上 就 是 上 
定 试验 ， 

验证 试验 的 目的 在 于 证 实 最 终 人 选 的 确 系 预期 的 高 产 罕 
变 株 ;对 均值 作 序 贯 上 检验 是 合适 的 统计 方法 , 

对 于 前 述 包 裂 链 霉菌 诱 变 育 种 实 颇 ， 鉴 于 初 箭 人 人 选 株 较 
多 ,为 了 在 同一 环境 下 作 比 较 , 就 把 全 部 初 第 人 选 株 跟 出 发 菌 
株 放 在 一 起 作 半 复 筛 ， 通 过 半 复 第 ,从 16 个 初 馈 人 选 株 中 挑 
出 了 其 平均 效 价 想 出 半 复 第 中 出 发 前 析 平 均 效 价 10% 的 6 
株 参 加 复 得， 

对 6 个 参加 复 第 的 菌株 ;此 出 发 菌株 为 对 照 ,就 它们 的 平 
均 效 价 作 序 贯 检验。 不 同 摇 床 及 批 次 的 数据 ， 事 先进 行 调 
整 "9， 序 贯 * 检验 的 原 假 设 为 pu 一 证 ; 备 择 假设 为 1.1 mm 过 
加 《 即 可 望 突 变型 较 出 发 菌株 增产 一 成 以 上 )， 犯 第 III 类 
统计 学 错误 的 概率 分 别 取 定 为 a 一 0.05, 8 一 0.25， 经 过 三 
次 复 第 ,育成 了 高 产 突变 株 一 一 凶 裂 链 每 菌 99 号 菌株 ， 并 进 
人 验证 试验 的 第 三 阶段 一 一 车 间 对 比 . 

车 间 对 比 ， 是 正式 投产 前 的 最 后 的 也 是 最 重 训 的 一 个 步 
牟 。 在 经 过 试 生产 ,证实 不 会 因 99 号 菌株 的 投产 而 招致 重大 
经 济 损失 以 后 ,我 们 安排 了 “同步 对 比 * 的 中 试 性 生产 检验 , 即 
在 同一 车 间 , 由 同样 的 操作 人 员 在 同样 的 设备 上 , 按 原来 的 工 
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亏 规程 ， 把 选 育 株 与 生产 株 ( 一 般 即 为 出 发 意 株 ) 随 机 地 安排 
饶 批 次 序 生 产 ， 对 放 饶 效 价 作 序 贯 + 检验， 序 贯 : 检验 的 原 
假设 与 备 择 假设 ,此 及 犯 两 类 统计 学 错误 的 概率 ,都 跟 复 钴 时 
相同 。 车 间 对 比 的 结果 列 于 表 8.7. 

于 8.7 车 间 对 比 结 果 


出 发 兰 袜 
9 号 赣 株 


从 表 8.7 可 见 , 经 过 总 共 21 mE 已 经 可 以 得 
出 接受 备 择 假设 的 推 喷 ， 

99 号 菌株 正式 投产 后 ,实际 增产 达 20.6%， 

这 次 育种 实践 ,由 于 事先 有 比较 完善 的 设计 ,每 做 一 个 实 
验 都 有 明确 的 目的 ,通过 绕 计 分 析 而 得 到 的 结论 ,通常 总 要 比 
“十 拿 九 稳 " 更 有 把 握 ， 因 此 ， 整 个 试验 (包括 车 间 对 比 ) 只 巷 
了 不 到 半年 的 时 间 , 较 之 一 般 诱 变 育 种 效率 大 为 提高 ， 

在 微生物 工程 中 ， 育 种 工作 的 另 一 个 具有 共性 的 重要 环 
节 就 是 培养 条 件 的 优化 ， 

一 般 微 生物 目标 产物 的 产 率 受 其 产生 菌 多 基因 系 绕 控 
制 ,这 一 论断 已 有 是 够 的 生物 学 证 据 ， 例 如 , 据 Clutterbuck5” 
及 Simpson 等 "报道 ,影响 构 偶 有 曲霉 青霉素 产 率 的 基因 或 基 
因 群 就 有 biAl, wA3, pabaAl, EpenA, SpenB, suAadE 20, 
yA2, AcrAl, chenA2, sB3, sA2, pyroA4, lysB5, nicB 8, 
riboB2, pA2, lacAl, galAl, facA303,，adE20 等 

按照 多 基因 学 说 ， 目 标 产物 产 率 这 个 随机 变量 (用 P 表 
示 ), 应 当 是 基因 型 值 ( 用 G 表示) 及 环境 值 ( 用 E 表示 ) 这 两 个 
随机 变量 的 共同 结果 ， 即 
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P=G+E (8-61) 
如 果 用 ,GG, 互 分 别 表 示 这 三 个 随机 变量 的 期 望 , 则 目标 产 
物产 率 的 变异 量 可 以 表示 成 

(P— P=[(G+E)— (G+ E)P 
= (GG— GG) +(E— EY 

十 2(G 一 G)I(EE 一 五 ) (8-62) 
由 (8-62) 可 见 : ”目标 产物 产 率 的 变化 不 仅 取决 于 基因 型 的 
变化 ,还 取决 于 环境 的 变化 ,进而 取决 于 基因 型 与 环境 间 的 交 
互 作用 。 对 于 微生物 发 酵 ， 这 个 交互 作用 通常 都 是 极其 显著 

培养 条 件 的 优化 ,目的 在 于 找到 一 种 特定 的 环境 ,使 得 控 
， 制 目标 产物 产 率 的 多 基因 系统 能 够 得 到 特别 有 利 的 表达 ， 在 
向 生物 工程 中 ,培养 条 件 所 涉及 的 因素 很 多 ,其 优化 是 个 复杂 
的 多 因素 规划 问题 . .由 于 目标 产物 产 率 必定 星 非 线性 变化 ， 
使 得 常用 的 一 些 方法 难以 奏效 ; 但 微生物 实验 可 以 在 所 控制 
的 条 件 下 短期 内 获得 大 量 信息 ， 却 是 其 难能可贵 之 处 。 针 对 
微生物 的 这 些 特点 ， 我 们 对 育种 工作 中 培养 条 件 优化 这 一 环 
节 采 用 了 析 因 回归 调控 加 上 交互 反馈 的 方法 2。 在 因素 相 
当 多 时 ,整个 试验 规模 将 很 大 ,而 必须 分 阶段 进行 。 下面, 仅 
举 出 产 黄 青 霉 某 菌 株 青霉素 产 率 受 尿素 、 硝 酸 狠 及 硫酸 钙 影 
响 的 阶段 性 研究 实例 ， 

”首先 采取 3 完全 析 因 设计 外， 对 尿素 等 作 如 表 8.8 的 安 
排 ( 表 内 数值 为 培养 基 中 的 百 分 含量 )。 这样 , 一共 安排 了 27 
个 处 理 ， 每 个 处 理 做 5 个 重复 ( 即 5 个 独立 的 发 醉 摇 瓶 )， 析 
因 试 验 的 结果 列 于 表 8.9; 表 8.10 则 是 对 表 8.9 所 列 资料 作 析 
因 分 析 的 结果 。 

从 而 可 见 , 尿 素 .硝酸 锐 及 硫酸 钙 三 因素 对 青 钴 素 产 率 的 
所 有 各 个 主 效应 及 交互 作用 均 极 为 显著 ， 其 中 尤 以 尿素 的 主 
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0.15 


O20 


( 识 》 


+ 2 


表 8.8 尿素 等 的 3 析 因 设计 


表 8.9 芒 析 因 试验 结果 
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ss# 表示 0.01 水 平 显 著 ; 即 极 显 著 ， 


效应 为 最 ， 
从 表 8.9 所 列 资料 。 采 用 三 元 二 次 多 项 式 回归 模型 ,可 以 
得 到 回归 方程 


入 一 108.61 一 144.10A 十 6.68B 十 4.36C 
十 1866.67A: 一 579.12AB 一 635:89AC 
— 406.95B’ 十 819.48BC —— 136.100, (8-63) 
其 中 , X 为 育 霍 素 效 价 。 从 (8-63) 可 得 预测 极 值 点 
A=m— 1.70 
B 一 一 4.72 (8-64) 
C= — 5.90 
(8-64) 不 仅 远 离 样本 范围 
A: 0.10—0.20 
iB: 0.15 一 0.25 (8-65) 
C. 0.10—0.30 
并 且 到 达 全 为 负 值 的 不 合理 境地 。 
这 一 现象 的 发 生 ， 可 以 通过 边 缚 趋势 分 析 来 交 以 解释 。 
令 表示 因素 A 的 第 i 水平、 因素 B 的 第 i 水平 , 及 因 染 
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C 的 第 赤水 平 所 决定 的 处 理 中 的 第 ! 个 重复 所 观测 到 的 青 移 
素 效 价 。 从 表 9 PE 


R= b3 p> Y， Xi 一 4301.06 


三 上 =1 Fal (8-66) 
i = 4480.17 


Ry.. = 5078.97 
(8-66) 说 明 , 随 着 尿素 百 分 含 量 的 增长 青霉素 效 价 呈 上 升 
趋势 。 然 而 ,从 表 8.9 还 可 得 到 
i 3 > > Xu 一 4782.71 


站 到 人 el [= 
一 4650.68 
上 Ee 4426,81 


Ej 也 到 
X= DD Nin = 4681.84 
i = 


isl j=1 f=l 


(8-67) 


8-68 
0900.08 . ( ) 


Xa. 一 4487.37 
(8-67) 及 (8-68) 分 别 说 明 ， 峭 柄 忽 及 硫酸 钙 百 分 合 量 的 增 
长 ,导致 了 青霉素 效 价 下 降 的 趋势 ， 

从 上 述 边缘 趋势 分 析 可 见 , 尿 素 、 硝 酸 近 及 硫酸 辆 虽然 对 
青霉素 多 基因 系统 的 表达 是 重要 的 ， 但 它们 的 水 平 取得 不 够 
合理 ， 尿 素 百 分 含量 应 当 适 当 调 高 ， 硝 酸 锐 及 硫酸 钙 的 白 分 
含量 应 当 适 当 调 低 . 

通过 对 实验 资料 的 详细 分 析 ,调整 设计 中 的 水 平 , 并 用 以 
控制 下 一 循环 的 析 因 回归 ,这 就 是 调控 ， 因 素 相当 多 时 ,分 阶 
段 地 利用 上 一 阶段 的 优化 信息 去 优化 其 它 因 素 的 水 平 ， 反 复 
进行 ,直到 获得 相对 稳定 的 结果 ,这 就 是 交互 反馈 . 

”除去 对 产 黄 青 老 的 青霉素 多 基因 系统 的 研究 外 ， 对 龟 裂 
链 霉 菌 的 土 霉 素 多 基因 系统 以 及 生 米 卡 链 雷 菌 (Streptomyces 
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加 ycarofaciens) 的 麦迪 霉 素 多 基因 系统 的 研究 ” 本 
有 工业 价值 的 结果 ， 


六 、 核 酸 分 子 的 断裂 


制备 核酸 (DNA 或 RNA) 分 于 或 其 特定 片段 , 是 微 生 
物 基因 工程 的 必要 环节 ， 制 备 过 程 中 需要 采用 一 系列 高 级 技 
术 ,一 部 分 核酸 分 子 有 可 能 一 再 断裂 而 产生 大 量 断 片 24. 

链 状 分 子 的 随机 断裂 ， 是 个 相当 复杂 的 过 程 23， 我 们 不 
妨 假 定 核酸 分 子 的 长 度 为 工 ， 并 且 不 妨 进而 假定 在 时 间 区 间 
654 内 任 一 长 度 为 sx 的 片段 发 生 断 裂 的 概率 为 1 8x81, 即 把 
断裂 看 成 是 按时 间 及 长 度 的 二 维 积 空 间 中 的 泊 松 过 程 而 独立 
发 生 的 。 这样 ,在 固定 的 时 间 中 ,各 个 分 子 所 发 生 的 断裂 数目 
遵循 泊 松 分 布 ,其 均值 为 17; 从 而 ,一 个 分 子 恰 发 生 普 次 断裂 
的 概率 为 i 

Pu 一 (1L)me ml, m= 0,1,2,... (8-69) 
这 样 ,如 果 一 个 分 子 发 生 了 = 次 断裂 而 产生 了 ”十 1 个 断 片 ， 
其 中 随机 选 出 一 个 具有 长 度 y 的 片 眉 的 概率 密度 为 

nL oy) LL, Oy<L, ,n=l1,2,.... (8-70) 
在 (8-59) 中 令 m 一 0， 即 可 预期 占 原 有 分 子 总 数 的 e- 民 的 分 
子 尚 未 发 生 断 裂 而 仍 具 有 长 度 L; 而 其 余部 分 的 概率 密度 为 


h(y) = -> a 人 n(L > /一 ec 一 并 


二 a -az 
一 he lfl 一 er 0 一 》 一 工 (8-71) 
英国 牛津 大 学 生物 数学 系 的 Bithel 等 曾 在 工 是 常数 的 
假定 下 作 过 深信 的 研究 ", 
核酸 分 子 是 具有 生物 学 变异 的 pa, 因 此 ,可 以 更 进一步 地 


二 二 下 与 二 


假设 核酸 分 子 的 长 度 沪 具有 分 布 郑 数 F(L)， 这样， 从 
(8-69) 一 (8-71) 可 以 推出 , 具有 长 度 * 的 随机 片 眉 的 密度 为 


g(x) 一 |. (eiB(x — LL)+ Ae I(x))dF(L) (8-72) 


其 中 , 狄 拉克 (Dirac) 图 数 8(x) 具有 性 质 
B(x) = 0, r+/0 


国 Dd 


(8-73Y 
| 4(#)8(x 一 9)az 一 A(a)，4 为 任意 水 数 
并 且 
ee BB Seng 加 (8-74) 


设 对 应 于 分 布 函 数 的 密度 为 1, 即 人 F(x) = f(x)，(8- 
72) 可 以 化 成 
g(z) 一 fee 十 ice- E dF(L) 
= e [ftx) + Al — F(x))] (8-75) 
从 (8-75) 就 可 以 得 出 期 望 
E(xt) 一 | zkg(z)ax 
一 | 区 二 让 和 [1(x) — AF(x) ax 
十 下、 Mxrte™ dx (8-76) 
再 利用 积分 技巧 以 及 
| oe 过 ， 【8-77] 
就 有 


二 过 于 本 醒 


FE 一 和 (BE(zt = |. ztrie -fx)az) (8-78) 


上 面 ,六 是 正 整 数 , 

关于 未 断裂 的 核酸 分 子 长 度 工 ， 可 以 被 普遍 接受 的 假设 
是 : 工 近似 地 服从 某 一 正 态 分 布 N(n, o)。 在 这 个 假设 下 ， 
从 (8-78) 就 有 


pe (1 和 exp( 一 i 三 )) es 


Be) ~ 2 (E00) — Cn— a0) 


* EXD ( 一 hp 二- er)) ea 
gC) ~ 3(E(e) — + Cp 0) 


Pa - 

exp( 一 ip 十 之) (8-81) 
对 于 实验 资料 ,采用 和 矩 估计 的 方法 ,从 (8-79) 一 (8-81) 就 
可 以 得 到 参数 1，u, 的 估计 值 ， 如 果 只 用 (8-79)。 通过 交 

互 地 达到 | 
min BA ECx). &) (3-82) 
min P(A|B Cx), FF) (8-83) 
而 最 终 按 事先 给 定 的 精度 估计 出 1，w， 只， 这 就 是 交互 反馈 

最 小 好 估计, 它 与 最 大 似 然 估计 等 价 ， 

然而 ， 使 得 问题 进一步 复杂 化 的 是 ， 生 物化 学 的 研究 发 
现 ,核酸 分 子 的 随机 断裂 并 非 完全 服从 泊 松 过 程 ; 例如 ,有 些 
核酸 分 子 在 某 个 位 点 上 特别 容易 或 不 容易 发 生 断 裂 a.， 为 了 
能 够 包含 更 加 广泛 的 状况 ,我 们 可 以 简化 地 假设 未 断裂 核酸 
分 子 长 度 工 服从 正 态 分 布 Nm ci), 全 部 赴 实 断 片 的 长 度 的 
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密度 具有 在 区 间 (0, 上 ) 上 的 类 指数 形式 
(ea br)e ,0<riL 
?6%) ~ {0 二 他 (8-84) 
并 用 十 。 吧 表示 (8-84) 所 确定 的 均值 及 方差 。 这 样 ， 全 部 
上 和 人 包 插 未 呈 裕 分 于 及 丙 尖 听 片 ) 度 的 分 布 将 是 正太 分 布 


与 类 指数 分 布 的 混合 ,并 具有 分 布 国 数 
/0 -| (12-3) 


mg lx 20n 
十 ppCD Jar (8-85) 
pm，o 表示 由 (8-85) 确定 的 均值 与 方差 ; 其 中 疡 为 真实 断 
片 数 目 在 全 部 片段 数目 中 所 占 的 比率 ， 


从 (8-84) 一 (8-85) 就 可 以 推出 
pdml — Hn) + 4(2pm— L) 
[证 十 202 十 过 一 了 
am (PL pm) + be to AL + /RL) (3-87) 
(B+alt baL)e tL = b+ai—i (8-88) 
: tm = (1 一 -5 十 pe (8-89) 
oi (1— po pei pll — p)(m — mm) (8-90) 
利用 (8-86) 一 (8-90), 通过 交互 地 达到 
minX (pl F, i, i) (8-91) 
minX (plis, FH, i, i) (8-92) 
就 可 以 按 事 先 给 定 的 精度 得 到 1 ,a,b pas01 的 估计 值 ,当然 
也 可 以 得 到 mm, 中 的 估计 值 ， 
人 在 (8-85) 的 模型 下 
p= ph/p (8-93) 
表示 在 所 观测 的 时 刻下 已 断 型 分 子 数 上 昌 在 金 部 分 子 数 上 且 中 所 
占 的 比率 ， 称 之 为 断裂 率 ， 断 裂 率 p 可 以 作为 评价 制备 核酸 
分 予 的 生物 技术 的 一 项 指标 ， 


EL 


(8-86) 


Chi 等 报道 了 对 鸟 郊 病毒 (avian myeloblastosls virus) 
的 核糖 核酸 (RNA) 分 子 随机 断裂 的 电子 显微镜 观测 结 
果 B， 作 者 在 (8-85) 的 模型 下 作 了 估计 ， 结 果 列 于 表 8.11， 


衣 8.11 按 (8-85) 得 到 的 结果 


A 
2.0847 O0149 O6037 O3604 0O.9272 0.81 
2.0858 0.0130 0.7212 0.3911 OO.0459 O86 


| 146 152 10 101 %6 53 54 62 45 
J28.63 113.65 L100,.41 S88.71 78.37 69.24 Gl.17 S54,.05 


39 3 只 4 28 33 29 31 28 2 
47.75 42.19 37.27 32.93 29,.09 23.270 22.73 20.34 20.12 
35.80 31.84 28.32 253.31 3 


1 .9 2 0 : 2.1 二 了 二 可 | 2.9 2 1.7 


2 39 5s2 27 15 5 5 人 1: 
ii steel 
26.35 39,.03 43.64 31.53 16.77 9.90 


28.16 39.79 44.38 31.99 17.,92 9.61 


Bithell 等 在 工 是 常数 的 假定 下 ， 也 对 该 资料 进行 了 估计 
Bithell 等 的 结果 与 作者 的 结果 间 的 主要 项 目的 比较 , 列 于 表 
8.12, ， ， 

在 上 述 各 种 结果 中 ,由 于 目标 函数 * 可 以 在 分 布 的 不 同 
截 部 上 作出 ,所 以 估计 也 可 以 对 不 同 的 截 部 作出 ， 

从 作者 结果 优 于 Bithell 等 结果 这 一 点 , 反 过 来 也 证 实 了 
核酸 分 子 的 随机 断裂 很 可 能 并 非 完全 服从 泊 松 过 程 c. 


4 关 当 中 


事 8.12 两 种 结果 的 比较 


长 度 期 望 ”标准 误差 


参 ” 数 从 
工 $s. ©. EL) 

2.133 .020 | 

2.0847 O00016 33.81 

2.129 DO.021 让 

2.0858 0.0016 3.12 


七 、 结 束 语 


统计 微生物 学 ， 是 一 门 在 理论 上 及 应 用 上 都 有 广阔 前 景 


的 新 兴学 科 。 这 里 , 仅 是 结合 作者 近年 来 的 工作 , 作 了 扼要 的 


介绍 ， 
作为 当代 科学 技术 生长 点 之 一 的 生物 工程 ， 目 前 主要 以 


微生物 为 材料 ， 正 在 茵 勃兴 起 的 工业 化 的 生物 工程 ， 人 迫切 需 
要 能 够 针对 微生物 特性 的 数学 研究 工作 ， 统 计 微生物 学 的 新 
开拓 ,已 经 是 出 现在 地 平 线 上 的 桥 村 了. 
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第 九 章 数学 遗传 学 


杨 义 群 旧臣 能 
《新 江 宏 业 大 学 ) 


数学 过 传 学 【mathematical genetics) 是 数学 与 遗传 学 有 
机 结合 的 一 门 边缘 学 科 , 既 是 遗传 学 的 一 个 分 支 ,又 是 生物 数 
学 的 一 个 重要 分 支 ， 

早 在 1865 年 ,遗传 学 的 竟 基 人 备 德 尔 就 是 由 于 将 数学 与 
遗传 学 有 机 的 结合 , 产生 了 他 那 不 朽 的 论著 中 。 接 着 于 1908 
年 ， 英 国 著名 数学 家 G，H. Hardy 与 德国 遗传 学 家 W. 
. Weinberg 又 利用 数学 方 靶 , 同 时 独立 地 并 明了 盏 德尔 群体 的 
直 传 平衡 社 则 (law of genetic equilibrium) 中 ， 这 是 数学 遗 
传 学 中 的 一 个 重要 基础 。 Hardy (1877 一 1947) 一 生 中 在 基 
础 数学 理论 的 许多 分 支 中 做 了 大 量 赤 出 的 工作 ， 在 我 国 著名 
的 数学 家 中 也 有 他 的 学 生 。 他 有 好 几 部 数学 基础 理论 的 名 著 
已 译 成 中 文 0， 在 我 国 数学 界 与 遭 传 学 界 都 有 着 很 大 的 影 
响 ， 由 此 可 见 ,数学 遗传 学 早 为 数学 家 与 遗传 学 家 们 所 重视 ， 

近年 来 ， 生 物 数学 的 发 展 非常 迅速 。 由 于 这 方面 文献 的 
激增 ,美国 《数学 评论 》(Mathematical Reviews)o 已 确定 从 
1986 年 起 ， 将 生物 学 与 行为 科学 (Biology and Behavioral 
Sciences,， 分 类 号 92) 从 第 二 大 类 (Class 2) 升 为 第 一 大 类 
(Class 1), 而 其 中 在 分 类 号 92A10 下 的 遗传 学 (Genetics) 是 
占 了 相当 比重 的 . 

数学 遗传 学 不 仅 与 遗传 学 的 许多 分 支 密 其 相关， 和 而且 与 
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数学 的 许多 分 支 (例如 概率 论 、 数 理 统计 ,多 元 统计 分 析 、 随 机 
过 程 ,微分 方程 \ 计 算数 学 \ 代 数学 与 拓扑 学 等 ) 密 切 联系 ， 这 
里 只 能 选择 一 部 分 作 些 介绍 . 


一 、 随 机 交配 大 群体 的 遗传 平衡 


这 里 先 讨论 一 个 随机 交配 的 二 倍 体 (diploid) 生物 大 群 
体 , 设 该 群体 充分 大 (其 中 的 个 体 充分 多 ), 个 体 之 间 的 交配 完 
全 随机 ,除了 连锁 (linkage) 外 ,没有 其 他 因素 [例如 基因 的 突 
变 (mutation) ,迁移 (migration) 或 选择 (selection) 等 ] 的 干 乱 ， 


z (一 ) 一 个 位 点 的 情形 
先 考 察 该 群体 的 一 个 位 点 (locus 或 site), 记 为 4, 其 上 
的 ( 复 ) 等 位 基因 ‘(multiple) alleles] 记 为 441，4A;,…. 在 
该 群体 : 代 产 生 ( 并 参加 交配 ,以 下 同 ) 的 配子 (gamete) 中 ， 
该 位 点 上 取 基 因 4; 的 频率 (概率 ) 记 为 PA(41) (i = 1, 2， 
)* 则 有 Pi(4) 一 1 Wi, 该 群体 + 代 产 生 的 配子 组 成 是 


DP Ai) 4 :十 1 代 的 遗传 组 成 [genetic constitution, 或 
基因 型 (genotype) 组 成 ] 是 . 要 
> P(Adi) ad; | (9-1) 


于 是 + 十 1 代 产 生 的 配子 中 ,该 位 点 上 取 基因 4; 的 频率 
Pin(Ai) = P(Ai)) 2 P(Ai) = PA) 
KEE 一 1)2…) (9-2) 
与 , 代 相同 ,所 以 就 一 个 位 点 来 大 群体 在 随机 交配 后 ， 基 
因 频 率 P,(4;) 不 随 * 改变 , 从 而 至 多 随机 交配 一 代 后 ,就 达 
到 了 (9-1) 式 的 遗传 平衡 状态 。Hardy 当时 的 考虑 ,就 是 
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如 此 一 个 位 点 的 情形 。 以 下 可 见 , 现 在 这 一 理论 已 发 展 很 大 。 


(二 ) 两 个 位 点 的 情形 


接着 考察 该 群体 的 两 个 位 点 , 记 为 4 与 8B, 其 上 的 等 位 基 
因 分 别 记 为 Rr 4 与 B., .B,,--*. 该 群体 上代 产生 的 
配子 中 ，AB 这 两 个 位 点 上 取 4;8; 的 频率 记 为 Pi,(4i8B))， 
则 有 P(NB) m1 vi. 


现 义 设 4 这 两 个 位 点 的 重组 ( 记 这 一 事件 为 R) 频率 
(recombination frequency， 也 称 为 交换 值 )a 为 + 会 P(R) 
(0 一 7 短 12。 于 是 上 十 工 代 产 生 的 配子 可 分 为 两 类 : 重 
组 的 (频率 为 +)， 非 重组 的 [频率 为 P(R) 一 1 一 +]， 在 重 
组 的 配子 中 ，4; 在 4 位 点 的 频率 为 Pn(41|R) = (41)， 
Bi 在 8B 位 点 的 频率 类 似 地 为 P(B,;)， 而 且 这 两 个 事件 互相 
独立 ,因此 41B; 在 48 位 点 的 频率 为 

Pn diB;|R) = Pr(Ai|l R)Pn(B;|R) = P(Ai)P,(B;) 
于 是 , * 十 1 代 产 生 的 配子 中 二 Bi 在 48 位 点 的 频率 为 
Pd4iBi) = P(R)P,( AiB;|R) 十 PCR)P,n( AiB ,|R) 
一 (1 一 站 PdBi) + rP(A)P(B;) (9-3) 
此 外 ,由 (9-2) 式 有 
P(Ai) = Pudi) 及 PCB 一 PCBi wii) (9-4) 
结合 上 两 式 , 便 得 
Pd 有 有 一 【1 一 r) PIC diB;) 
+ [1— (1—?r)]P(d;)P(B,) 
一 Po Ai)PoA(B)) + (1 — r+)'di 


《1 fi 一 1, 2 …) (9-5) 
这 里 当 且 仅 当 
会 PdBiD) 一 BC 本)PI(BND)E0 (9-6) 
时 群体 处 于 遗传 平衡 状态 ， 显 然 , 一 般 有 
。244 。 


站 ) = P( A)P(B,) (9-7) 
当 雌 雄二 性 的 重组 频率 分 别 为 rj 与 rm 时 ,zt 十 1 代 
雌性 产生 的 配子 中 4;B 在 4B 位 点 的 频率 为 
Pinl AiB;l 肉 ) 一 (1 一)P( dB;) + riP( Ai)P,(B,) 
类 似 于 (9-3) 式 有 
Pn(AiBj| 雄 ) = (1 一 rmjP .AB;) 十 rmPi( A;)P.( B,)) 
于 是 :十 1 代 产 生 的 配子 中 4Bi 在 4B 位 点 的 频率 为 


Pin( 4;B;) 一 > Pm AiBil 肉 ) 十 站 PK(4iBi| 座 ) 
结合 上 述 三 式 , 可 知 (9-3) 式 仍 成 立 ,其 中 r 一 (rr 十 +m)/2. . 


现 考 察 该 群体 的 三 个 位 点 , 记 为 4, B 与 C, 其 上 的 等 位 
基因 分 别 记 为 : 心 ，4， 也: “及 CC 。 5 
记 a 是 4 与 BC 分 离 的 重组 频率 ;5 是 B 与 4C 分 离 的 重组 
频率 , < 是 C 与 4B 分 离 的 重组 频率 。 该 群体 : 代 产 生 的 配 
子 中 ，A;BjC4 在 4BC 位 点 的 频率 记 为 P(diBiCt)， 则 
>) P(A1BjC4) 一 1 Vt， 类 似 于 (9-3) 式 有 
“P(AiBiC 中 一 (1 一 一 5 一 c)P(4iBICUD 

+ aPo( A)P( BC) + bPoA( B))P( ACL) 
+ cP CA)P( AiB,) z 
Pn( AiB;) = (1 — a — Bb)P,( 4;B,) 
+ (a + b)Po( A;)Po( B;) 
Pn(AiCH) = (1 — a — e)P(AiCi) 
二 (a ~ c )Po( A;)Po( C1) 
Pu(BCO) a (lB EP(BC) 
+ (8 + cP BIPC,) 


量 全 省 号 刘 


ZL 会 PC4BiC — Po Ai)P( BICL) 
— Po( Bi)P,( AiCR) — Po CP AiB)) 
十 2PI( A; )PI B,)P(C) 
= (i—a—b— co)Li= 
(1 一 2 一 占 一 上 Lo Vi>0 (9-8) 
于 是 ,只 要 we, 与 c 中 至 少 有 两 个 为 正 , 利 用 上 一 小 节 的 结 
果 , 就 有 
Liw= 0 及 Po(4BiCt) = Po( Ai)PoA( BI)PA(CE) (9-9) 
考察 r 个 位 点 时 ， 可 有 类 似 的 结果 *"”， 在 实际 的 自然 群 
” 体 中 ,有 着 与 上 述 理 论 基本 相符 的 例子 中 ， 


二 、 基 办 频率 的 变化 


.上 一 闻 中 ,我 们 排除 了 使 基因 频率 发 生变 化 的 各 种 因素 . 
现在 来 讨论 其 中 一 些 主要 因素 的 影响 ， 主 要 考察 一 对 等 位 
因 ( 记 为 4 与 。) 的 情形 


(一 ) 具 恒 定 适 合 度 比 例 的 选择 


1 显 性 情形 
假设 在 随机 交配 的 大 群体 中 ,基因 型 44， da 与 wa 的 适 
合 度 (fitness) 呈 9 比例 为 
1:(1 — ks):(1—s) (9-10) 
其 中 sé€ [0， 1] 称 为 选择 压力 或 选择 系数 (selection coeffi- 
cient)。 (0 三 如 三 1) 称 为 显 性 度 {degree of domina- 
nce), | 
该 群体 第 代 产 生 的 配子 (基因 ) 4 的 频率 记 为 p+， 则 在 
随机 交配 下 ,第 4 七 1 代 的 遗传 组 成 是 
(prA + gra): = pAA + 2f.9r da + graa (9-11) 


a 过 和 4 和 名 


其 中 记 4, 会 1 一 P。， 由 于 适合 度 比例 (9-10); 成 年 (有 繁 将 
能 力 ) 个 体 的 遗传 组 成 就 变 为 
[PiAAd + 2p — ks)Aa + (1 — s)aa]ll 
(1 一 2p.qnks 一 s95) 
于 是 就 有 递 推 公 式 
dat 一 Za 人 1 — kspn — sq9a)/ (1 — 2kspogn — s90) (9-12) 
也 郑 
Aqn 会 9 一 qt 一 jpgqn[ 开 十 (1 一 2)9。]/ 
(1 一 2kspo4n — s9+) (9-13) 
当 0 和 &s1 时 ， 除 了 mn 一 0 或 1( 此 时 相应 地 有 
9s 三 0 或 1) 外 9s 410. 事实 上 ,此 时 因为 
4 十 4s > 2V kg, > 2hq,, 
所 以 即 由 (9-12) 式 知 go4。 记 着 4 全 im9 < 1, 则 (9-12) 
式 在 nn 一 十 oo 时 变 为 
a= ql (1— 9 ~ 9 : 
[1 — 2(1 — 9)4ks— sp] 
此 式 等 价 于 9 一 0 或 不 一 11(2 一 119)， 而 后 者 显然 不 成 
正 。 
以 下 考虑 4 或 4 的 估算 分 几 种 情形 讨论 ， 
(1) 当天 一 0 时 [这 时 称 4 《相对 于 4a) 为 完全 显 性 
(completely dominant)], (9-13) 式 简化 为 
Aqgn — sqi(l — qn)/ (1 — sqs) (9-14) 
由 于 49s 10, 所 以 在 mm 反 2/3 的 条 件 下 有 Aqs | 0。 于 是 我 
们 可 将 49(n) 会 qu pa 


— qn 0) Ag, a sql i de 


1 — sg: 
> sg.0 eve YOER0 77 A 0, 1,...) 
1 — si 


m 二 恒 池 和 


也 即 当 ae (0, 十 co)N{1,， 2,*…} 时 有 
_ gs ~ nl— 9 
dn > :9 1 一 so 


EE 


也 即 


一 姻 < 工 ( 工 + 二 一 人 一 二 (9-15) 
dg 5 dn J 1 一 gn 


a qn EC (qs，) 上 积分 , 便 得 5 


7? < 一 -| 工 一 二 十 虽 生 十 (1 一 9 二 和 (9- 16) 
4 fn Fn 


这 时 若 :一 1, 则 由 (9-12) 式 直 接 可 得 
qr = 1/(n + 1/90), 也 即 # 一 1/9s 一 1/qo (9-17) 
(2) 当 多 二 112 时 [这 时 称 4 为 半 显 性 (semidomi- 
nant)],(9-13) 式 简化 为 
A9。 一 = sqs(1 — gq1)/ (1 — sq»), 
于 是 类 似 地 可 得 
"<2|n te J 和 | (9-18) 
5 dn ; 1 一 qo 


这 时 若 * 一 1, 则 由 (9-12) 式 直接 可 得 


qs 一 2-"qo， 也 芭 ma 一 log 外 = -in 和 (9-19) 
Tn ln2 gn 


(3) 当 碎 二 1 时 [这 时 称 4 为 完全 隐 和 性 (completely 
recessive)]。(9-13) 式 简 化 为 Ad 一 了 go 人 ll 一 259。 十 
5qs) ,于 是 类 似 地 可 得 [注意 : (9-16)， 和 (9-20) 式 
两 端 都 近似 相等 ] 


1 } in a (1 一. 人 
1— 


+ 了 二 一 了 二 | (9-20) 
1 一 名 1 一 qs] 


章 惠 才 个 让 


这 时 车 :一 1, 则 由 (9-12) 式 直接 可 得 4, = 0 Va 宇 1 
(4) 当 0 过 不 一 112( 称 4 为 不 完全 显 性 ) 或 112 < 二 
1 ( 称 4 为 不 完全 隐 性 ) 时 ,类 似 地 可 得 


”= 上 | 二 TN dt et 
slik 9qg 1—k 工 一 外 


1 一 二 
(1 — 2k)gn 十 太 0 
| 9-21] 
”GEL 一 24 十 
2. 超 显 性 情形 z 
在 超 显 性 (overdomiunant): 时 , (9~10) 式 的 适合 度 比例 


变 为 
(1 一 5:1:(1 一 让) (0 sn 之 1) (9-22) 
这 时 (9-12) 与 (9-13) 式 分 别 变 为 \ 
ati ™—™ Ta(l — 09a) (1 — sp — 592) 
汪 
Aqn 一 paoqa(s29s 一 Spa)/ (1 — sp — 1) 
类 伏地 可 证 : 除 mm 一 0 或 1( 这 时 相应 地 有 949, 三 0 或 
1) 外 ，9。， 单 调 地 趋向 于 sf (5 十 5)， 且 有 
0 1 一 9 
"= (1 一 I)ing + 二 一 Lin 二 和 
1 1 站 十 三 ) 和 一 在 
十 (二 ee Un 他 上 的 3 (9-23) 
已 有 一 些 实验 数据 与 上 述 理 论 值 较为 一 致电 元 
3. 两 个 位 点 的 情形 
现 考 察 分 别 具 有 两 个 等 位 基因 4, a 与 8 ,6 的 两 个 位 点 
情形 。 这 时 有 四 种 配子 48, A486, aB 与 azb， 设 + 代 产 生 这 
四 种 配子 的 频率 依次 为 Tis Tas Tt 与 融和 则 在 随机 交配 下 ， 
+ 249* 


. pS pe es ee 


# 十 1 代 的 遗传 组 成 是 (x4AB 十 妇 和 十 2 有 十 mt)2 
由 此 可 求 得 + 十 1 代 基 因 型 448BB, 44Bb, 4Abb, 4aBB， 
AaBb, Aabb, aaBB, aaBe 与 aabb 的 频率 依次 为 xt，2xx,， 
F273 2 十 273x3 2xT0049 X22374 与 妈 ， 又 设 其 相应 的 
适合 度 比 例 依次 为 ww wn: was: wu(= wn)!: wy: wa: wu: 
wu。 又 记 这 两 个 位 点 间 的 重组 值 为 *。 那 末 不 难 算得 * 十 1 
代 产 生 的 配子 中 , 4B，AB, aB 与 a6 的 频率 依次 为 3 
zi 《一 DJ) (i 1,2,3,4) 
其 中 记 ei 全 Wiis ti 全 bp3 Ti 及 w 会 Y xiwWis 出 DD 会 


jt 二 1 
zx Xt 称 为 村 锁 不 平衡 系数 (coefficient of linkage 
disequilibrium ). 
[ 例 1] 当 or 一 人 1 一 人 (1 一 全 人 一 1， 2，3，4)， 
二 太一] 一 5 200 一 2 一 1 一 上 及 ww 一 1 (也 即 两 


a ne 可 求 得 有 三 种 平衡 


Fm rN 一 及 名 一 一 1/4 


其 中 一 司 1/2 一 勾 , pe rr 二 st/4 时 
才 是 稳定 的 ,否则 将 会 转变 到 第 三 种 平衡, 
(二 ) 竞争 选择 
_ 工 单 倍 体 情形 

现 考察 一 个 位 点 具有 了 两 种 基因 型 4 与 a 的 单 倍 休 (ha. 
ploid) 群体 ， 记 p。 与 9 一 上 一 记分 别 为 基因 型 4 与 第 
zn 世代 成 年 个 体 的 频率 。 设 两 种 基因 型 的 生殖 率 分 别 为 7 与 
fs， 则 第 sn 十 1 代 两 种 基因 型 的 初始 频率 分 别 为 xse 会 ?Pal 
(rp 十 sgn) 与 yw 会 1 一 xs。 又 设 每 个 个 体 在 达到 成 年 前 要 
发 生 种 内 (相同 基因 型 的 个 体 间 ) 或 种 间 《 不 同 基因 型 的 个 体 


于 三 要 和 后 


二 


i a 2 


间 ) 竟 争 ,而 且 这 些 竞争 的 发 生 是 完全 随机 的 ， 种 间 (4 对 a) 
竞争 时 4 与 得胜 的 频率 分 别 为 
P(A|4A 对 a) = (1 ++ p)/2 与 PCel4 对 a) = (1 —?)/2. 
因为 “4 对 4",“4 对 a” 与 和 对 a” 这 三 种 竞争 的 频 
率 依次 为 
P(A 对 A) = x P(A 对 4) = 2xrnys 与 Pa 对 za) 一 yn; 
所 以 第 ”十 世代 成 年 个 体 中 4A( 得 胜 ) 的 频率 为 
pani = P(A) = P(A 对 A)P(A|A 对 4) 
二 P(A 对 a)P(Al4d 对 4a) 
一 zs 十 xoys(l + p) 
一 rposlrps t+ s(1 + Pp)gal/(rps 十 59o) 
这 方面 还 有 不 少 类 似 的 讨论 号 二, 
2. 二 倍 体 情形 
记 re ja 与 2 二 1 一 zo 一 yr 分别 为 基因 型 44， 
Aa 与 ea 第 = 世代 成 年 个 体 的 频率 。 设 这 三 种 基因 型 的 生 
殖 力 相 同 。 则 第 = 十 1 代 这 三 种 基因 型 的 初始 频率 依次 为 
Xs 一 让，Ys 一 2po94。 与 Z， 一 各 ;其 中 ps 会 x: 十 yo/2 与 
gu 会 1 一 ps。 又 设 每 个 个 体 在 达到 成 年 前 要 发 生 种 内 或 种 
间 竞 争 , 而 且 这 些 竞 争 的 发 生 是 完全 随机 的 ,所 以 其 频率 分 别 
为 
P(AA 对 AA) = X23, P(AA 对 da) = 2X0Y,, 
PAA 对 ag) = 2Xs2o, P(Ada 对 Aa) = Y?, 
Pl da 对 aa) = 2Y 2, RB Plaa 对 aa) = 2Z2, 
再 设 种 间 竞 争 中 各 基因 型 得 胜 的 频率 分 别 为 


P(AA|AA 对 Ada) = 一 


P(AA|AA 对 aa) 一 一 


及 P(AalAa 对 aa) 一 


于 是 第 ”十 1 世代 成 年 个 体 中 44 的 频率 为 
n= Pr( AA 对 AA) + P(AA 对 Aa)P(A4| 
Ad 对 Aa) 十 PAA 对 aa)P(AA|AA 对 aa) 
-= Ki XoYo(l 1) + NoZoll + s) 
一 大凡 十 rYs 十 sZs) 
类 似 地 可 求 得 yat 与 zs44. 


7 二 


(三 ) 突 蛮 

在 一 个 随机 交配 的 大 群体 中 ，4 一 a 与 a 一 4 的 每 代 
突变 率 分 别 记 为 * 与 v, 基因 在 第 = 代 的 频率 记 为 ge， 则 
有 gs+ 一 al 一 9 十 (1 一 2)9s 一 4 十 (1 一 &# 一 2)9e。 
由 此 可 得 (不 少 文献 采用 了 近似 式 ) 

4 一 go 十 (1 一 4 一 9 (9 一 qu) (n=0,1,..-) 

及 ?一 ljn[(9q — Go)/ (0 — qm)]/In(l—w— vw) 
其 中 记 4 会 limg, 一 wu/ (w+ v). 


(四 ) 突变 与 选择 的 联合 效应 


设 基因 型 44，4e 与 wa 的 适合 度 比 例如 (9-10) 式 ,而 
4 一 a 的 每 代 突变 率 为 *( 当 s 窟 突变 率 时 ，n 充 分 大 局 
qs 1， 此 时 可 忽略 a。 一 4 的 突变 率 v)， 则 由 (9.13) 式 得 
A9q。 = spa qn(K + qn — 2k9a)/ (1 一 2ks pr qs — sqn) — upn, 
由 此 可 知 : 当 4 一 1 或 go 时 Aq 一 0， 当 4 和 < 一 go 时 
age >0: 当 gm 一 和 一 1 时 Ag 一 0 其 中 记 
do 会 im 9， 
Rl+24Vl+4(ut1) (1 — 2)u/ ks(l + 24)'— 1 
2 1+u 1 一 2 


和 油 古 击 可 


也 有 即 
HW sol K+ qo — 2kR9)/ [1 — 2hsqw — sll — 2R)9%] 
(9-24) 
通常 ww 才 1， 又 当 (1 — 2Ou < Rs BH 9% = wf ks. 
[ 例 2] 人 类 的 全 色盲 是 属 常 染色 体 隐 性 遗传 。 据 调 
查 , 全 色盲 (其 基因 型 记 为 aa) 率 约 为 4, 一 1/80000。 全 色 
盲 的 平均 子女 数 (也 即 生 育 率 ) 约 为 正常 人 的 一 半 ( 也 即 aa 的 
生育 率 约 为 44 与 4a 的 一 半 ), 从 而 有 不 一 0 及 一 112. 
将 这 些 数据 代 人 人 (9-24) 式 ， 即 可 估算 得 每 代 向 全 色盲 基因 
(4 一 a) 的 突变 率 为 w= sqo/(1 一 sq5) 二 6 10 , 


(五 ) 随机 漂移 


在 第 一 节 的 讨论 中 ,实际 上 是 假设 了 群体 (中 的 个 体 数 
目 ) 为 无 限 大 。 但 是 实际 上 的 群体 都 是 有 限 的 。 现 讨论 有 限 
群体 的 基因 频率 随机 等 移 的 情况 ， 为 简单 计 ， 设 有 一 个 雌雄 
同体 的 二 倍 体 生物 的 随机 交配 群体 ， 其 每 一 世代 都 只 有 N 个 
个 体 ,考察 其 中 的 一 对 等 位 基因 4 与 a。 该 群体 第 有 世代 中 ， 
基因 a 的 频率 记 为 qs 会 i/2N.。 若 随 机 交配 后 产生 大 量子 
体 , 则 = 十 1 代 初 的 遗传 组 成 是 
AA + 2p.q9rAa + giaa (bp 会 1 一 qs) 《9- 25) 
又 设 基 因 型 44, Aa 与 ee 的 适合 度 比 例如 (9-10) 式 . 则 选择 
后 基因 a 的 频率 9444 如 (9-12) 式 。 因为 现在 只 随机 地 取 其 
中 N 个 个 体 , 所 以 在 这 N 个 个 体 中 ,基因 a 的 频率 取 112N 的 
概率 为 
2NA - ; a 
会 ) qr+i(l 一 PE 1 (i,1= 0,1,...,2N) 
(9-26) 
这 就 是 从 状态 i/2N 转 为 状态 ji/2N 的 一 步 转移 概率 .如 果 
和 下 汪汪 


第 # 世代 的 基因 a 频率 取 i/2N 的 概率 为 f(i) (i = 0， 
“， 2N), 那 末 第 4 十 1 世代 的 基因 a 频率 取 1/2N 的 概 
率 为 


: ay 
fori(i) a p> pisfa(i) (i = 0, Ly***, 2N) (9-27) 
i 二 习 


这 是 一 个 最 简单 的 Markov 过 程 一 一 有 限 Markov 链 ， 已 
有 这 方面 的 计算 机 模拟 例子 se， 也 已 发 现 不 少 实际 的 遗传 沽 
移 例子 5 还 有 不 少 作者 进一步 考 熙 了 选择 强度 也 随机 流 
动 的 情形 外, 

无 选择 (s 一 0) 时 , (9-26) 式 简 化 为 


2N :YY i YN 一 
-四 )( 汪 (一 局 
2N 2N 


(i 0,1,..+, 2N) : (9-28) 
记 9。 为 该 群体 第 = 世代 基因 a 的 频率 , 则 由 上 两 式 可 得 数 
学 期 望 与 方差 分 别 为 ; 
Eni 会 Eqnt 一 Eqr—= :-* = EA Eg 

( 一 1， dy (9-29) 
与 Ee ; 
Von 全 全 var gan € SR I 十 El — E,) 

,ee 


i 上 一 ( 2 i) | Eu 1 ~ Ej) 


(n = 0, 1,***) (9-30) 
及 Viw 一 Ev(1 一 E,)。 .由 此 可 得 


人 


fra(2N) 一 Bo 及 人 (0) 一 1 一 BB 
(平均 为 Eo 的 分 布 中 唯 有 此 分 布 的 方差 最 大 )。 由 (9-25) 式 
可 知 ,第 n 世代 杂 合 基因 频率 24,(1 一 9,) 的 期 望 为 
; 1 NT Ee 
El29,(1 一 9 一 2 人 1 一 二 [Bll ~— Eo) — Vi] 


(n = 0, 1,..*) 
以 上 是 假设 肉 奴 同体 的 理想 情形 。 一 般 情 形 的 数学 处 理 
要 复杂 得 多 。 为 此 ，Wright (1931) 首先 提出 了 有 效 群体 大 
小 《该 群体 基因 频率 分 布 变化 的 情形 与 这 样 大 小 的 理想 群体 
相当 ) 的 方法 ,使 问题 得 以 简化 re 


(六 ) 扩散 近似 


1.Konmoropos 前 进 方程 与 后 退 方 程 

上 述 Markov 链 方法 可 给 出 各 世代 基因 频率 的 确切 分 
布 ， 但 是 当 N 很 大 时 算 阵 计算 量 太 大 ， 一 般 的 计算 机 也 难以 
胜任 ， 另 一 方面 ，N 越 大 ， 基 因 频 率 的 概率 分 布 越 接近 于 连 
续 分 布 。 因此 这 时 可 采用 扩散 近似 法 。 设 初始 (1 一 0) 时 
基因 = 的 频率 为 9, 在 + (世代 ) 时 基因 = 频率 * 的 硫 率 分 布 


函数 为 F(9,x, :)， 分 布 密度 为 jg 的] 人 95. 那 赤 在 一 


些 通常 的 假设 下 ， 其 om 前 进 方程 ei 
为 ?9 


af 1 pe 
a BE 9-31 
Ot 2 om Or | ( ) 
与 ey ， 
OF ,J Ws (9-32) 
8 


此 中 下。 与 V; 可 分 别 理解 为 基因 频率 为 x 时 一 代 后 基因 频 
" RFE 


率 变化 的 期 望 与 方差 。 


2. 基因 固 率 的 肯 时 分 布 
当 没 有 选择 与 突变 时 ,由 (9-29) 与 (9-30) 式 , 有 
5 一 0 与 了 ,一 zx 一 12N (9-33) 
这 时 前 进 方程 (9-31) Re 
8 
ES a [C1 一 A)] 


在 适当 的 初始 条 件 下 ,可 得 该 方程 的 解 为 中 
f(qs x, 1) =— 9(1 — 9) > iGi+ D2i + DFi(g) FC) 
exp[— i 十 Dz/4N] 
其 中 
rAd AL+ DD 3 


费 三 下 


+: + 10 
下 1 十 1) 十 Iti 一 


为 超 几何 函数 ， 已 有 实验 数据 与 此 解 颇 为 接近 中 ， 一 般 情 况 
下 瞬时 分 布 的 解 尚 有 待 于 进一步 研究 . 

3. 基因 的 固定 概率 

在 * 时 基因 a 已 固定 下 来 的 概率 为 

u(qs 1) 人 会 1 — Flqgs 10) 
将 此 代 人 后 退 方程 (9-32), 即 得 


2 ly, Pe, 


O: 2 “O09. 
对 于 确定 的 9 来 说 , w(9, +) 单调 有 界 ， 因而 有 im 和 一 0. 
记 着 w(9) 会 x(9， 十 co)y> 则 由 上 两 式 可 得 
Fw (9) + Ew'(q)— 0 


(9-34) 


这 了 看 


此 方程 在 初始 条 件 #( 门 一 i(i 一 0, 1) 下 的 解 显然 为 加 
二 | GCDdz/ | Gas (9-35) 
其 中 记 
GW) 人 exp |—2| (EVDaz| 
当 基 因 型 44,Aa 与 eg 的 适合 度 比 例 为 1:(1 十 全; 
(1 十 #) 时 ,类 似 于 (9-13) 式 ,可 得 基因 频率 的 每 代 平均 改变 
量 为 
Es =— 9(1— 9) (ho+ sq — 2h9)/ 
[1 + 2h9(1 — 9) + s9] (9-36) 
而 方差 近似 地 可 沿用 (9-33) 式 .特别 当 上 二 有 二 0 时 ,可 得 
su(g) = 4 (091). 


4 基因 园 定 的 平均 时 间 . 
基因 a 在 : 时 固定 下 来 的 概率 密度 为 0 因而 基 
曙 s 固 定 下 来 所 需 的 平均 世代 数 为 ， 
(9) 一 T.(qg)/u(g) 
其 中 记 , 
TA9) 全 1 | 总 u(g, t) dt (9-37) 


由 (9-34) 式 可 得 
二 Fe7f(9) 十 ET'(9) 


本 站 
-| 上 se i) ds 
-= 
‘Rg, OL 
_ sq ee 
' 3 u(q, te)dr u(q) (9-38) 


257 。 


其 中 设 lim 7- w(9，。 7) 一 0。 上 式 在 初始 条 件 Ti(0) = 


T,(1) 一 0 下 的 解 为 
T.(9) = wu(9) | pa)ule) ll — ul) lds 


+ [1 一 wx(9)]| pes)ds (9-39) 
其 中 be 会: |, Gar/VsG (a). 于 是 有 
(9) 一 | en 


+ [1/u(9) 一 1 上 | sda 
类 似 地 可 求 得 基因 从 群体 中 消失 的 平均 世代 数 
. u(q) ss 本 3 
a(9) 一 下 二 | bOI — «(Pd 
+ | Cu) [1 — un) ds (9-40) 


特别 地 在 (9-33) 条 件 下 有 
(9) = — 4N(1/4 — 1)ln(l — 9) 

及 i(9) — — (4Nglng)/ (1 — 9). 

5. 基因 频率 的 平均 普 次 到 达 时 间 

现 设 基因 a 频率 一 旦 达到 * 后 就 不 再 变化 。 仍 用 F(4， 
y， 1!) 表示 在 上 时 基因 a 频率 y 的 概率 分 布 。 则 在 上 时 基因 
a 已 固定 下 来 的 概率 为 | 

sx( qs 1!) 会 1— F(g, x, 0) 

于 是 类 似 于 上 二 小 节 的 推导 ,可 得 基因 频率 从 4(0 < 二 gg 二) 
首次 达到 x 的 平均 世代 数 为 9 


ge | be) wo I 
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+ [l/x(9) 一 | 昌 (s Ja) 可 


其 中 记 
yz(z) 会 2 | G(y)dy/V G(s) 
及 “(9) 人 | Gay [| Gay. 
6. 基因 频率 的 稳定 分 布 


在 突变 与 选择 等 几 种 因素 联合 作用 下 最 终 会 达到 平衡 ， 
此 时 基因 频率 的 分 布 不 再 随时 间 而 变化 ,也 即 2 一 0， 将 
此 代入 前 进 方程 (9~31), 得 


二 (Ze 一 Be (Esf) =—= 0 


在 适当 a 
f— cop|2| (En/Pa)dz| /Pr。 
其 中 ce 使 | fax 一 1 


三 、 自 交 后 代 的 遗传 组 成 


我 们 考察 一 个 群体 的 ! 个 位 点 ,并 设 该 群体 P, 代 在 这 
个 位 点 上 有 不 同 的 等 位 基因 [这 种 二 倍 体 通 常 称 为 杂 合 体 
(heterozygote) ] ， 依次 记 为 ‘i 与 aili == 2 中 ,于 是 


和 
该 群体 的 遗传 组 成 可 写 为 【| 4iai. 
j=1 


(一 ) 无 连锁 的 情形 
该 群体 在 连续 自 交 , 且 没有 连锁 的 情况 下 ， 第 # 子 代 ( 记 
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为 Fn 的 遗传 组 成 是 


[I I Aa; 十 人 ss 有 ) CAA 十 “an | 


(n= 0, 1,...) (9-41) 
因此 ， 其 中 完全 纯 合 的 纯 台 体 (homozygote) 频率 是 (1 一 
2 ”) ， 这 个 二 元 函数 的 部 分 数值 如 下 : 


(1 一 2 | n=1 2 | 4 5 6 | 7 
1 一 6 0156 .| .178 | .679 827 | .91 954 

7 .0078 ,133 .639 | .801 | .896 | .947 
10 .002 056 | .524 |..928 | .854 | .925 

15 013 | .38 ‘21 | .79 | .889 

20 .003 | .275 .53 .73 | .855 


由 此 可 见 , 当 杂 合 基因 的 对 数 为 1 一 6 一 20 对 时 , 为 了 
使 纯 合体 占 70 一 80%; 必须 且 只 和 需 连 续 自 交 ”一 5 一 6 
代号, 


(二 ) 有 连锁 的 情形 


这 里 考察 群体 的 两 个 位 点 , * 记 这 两 个 位 点 上 的 等 位 基因 
分 别 为 4 与 a,B8 与 64， 设 该 群体 F, 代 全 是 配子 42 与 a8 的 
结合 ,这 两 个 位 点 的 重组 频率 为 +。 则 该 群体 自 交 后 ,于 一 代 
( 记 为 F;) 的 遗传 组 成 是 


= (AB 十 ea) 十 一 一 一 二 3 划 


(AABB + 2AaBb + aabb) 


* 0 


下 -二 (AABB + aaBb + AaBB + 《apD 
、 (9-42) 
因而 其 中 完全 纯 合 的 纯 合 体 闫 率 是 
rj2 十 (1 一 7)212 一 1/2 一 r(1 一”) 
显然 这 是 +r € [0, 1/2] 的 严格 减 小 函数 。 由 此 可 见 , 基因 的 
连锁 (r 二 1/2) 将 加 快 纯 合 的 速度 。 有 不 少 文献 提出 了 相反 
的 观点 ,这 是 值得 商检 的 ， 实 际 上 ， 在 连锁 (r 二 1/2) 的 情 
况 下 ， 要 选 育 出 与 亲本 (44p2 与 aaBB) 不 同 的 纯 合体 基 
因 型 (4.4BB 与 aabb6， 这 些 基因 型 的 频率 为 r'/12)， 是 要 
比 无 连锁 (r 一 1/2) 时 困难 些 的 。 此 外 ， 遗 传 组 成 《9-42) 
的 平均 纯 合 度 
fa/2 十 (1 一 rrP12 二 ri 一 r)mm112 
与 无关。 因而 从 平均 的 角度 来 说 ， 平 均 纯 人 台 度 与 基因 的 连 
锁 强 弱 无 关 。 
四 、 数 量 性 状 的 遗传 模型 
(一 ) 良和 型 值 与 基因 型 值 
一 个 生物 个 体 在 一 种 数量 性 状 上 的 表现 值 (测定 值 ) 称 为 
该 个 体 关 于 该 数量 性 状 的 表 型 (phenotype, 或 表现 型 ) 值 , 记 
为 P. 表 型 值 P 由 基因 型 s 与 环境 <。 两 个 因素 确定 ,也 即 P = 
P(z,e)。 当 基因 型 s 确定 时 , 表 型 值 P(z, e) 的 数学 期 望 
6 会 E[P(sye)jlz] (9-43) 
” 称 为 基因 型 z 的 值 。 这 里 应 注意 ,这 个 期 望 值 依赖 于 总 体 (各 
种 环境 及 其 组 成 比例 ) 的 确定 ,关心 的 一 些 环境 (及 其 比例 ) 不 
同 ,于 宋 这 个 基 纪 oD 我 们 又 称 
es 人 Plsy el) 一 (9-44) 
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为 环境 (* 在 基因 型 x 上 引起 的 ) 差 值 。 


(二 ) 杂交 的 加 性 - 显 性 遗传 模型 


设 有 两 个 纯 系 Pi 与 PB， 它 们 (在 制约 某 一 性 状 的 基因 对 
中 ) 共 有 ! 对 基因 不 相同 。 不 妨 记 它们 分 布 于 前 1 个 位 点 上 ， 
又 设 非 等 位 基因 间 星 加 性 效应 ， 不 存在 非 等 位 基因 赣 的 互 作 
与 连锁 ,在 第 个 位 点 上 ， 有 3 种 基因 对 AiA js A 与 djsy 
它们 对 基因 型 值 的 贡献 依次 为 mi 十 dj, mj 十 hi 与 mi 一 dj， 
并 且 Pj(i 一 1，2) 在 第 ij (ji 一 1，2,……, 1) 个 位 点 上 的 基 
因 记 为 Eij;。 又 记 

1 (E:= A;) 
Cl {_ 1 (Bi = a,) 
那 末 P; 的 基因 型 值 ( 表 型 值 的 总 体 平 沟 ) 为 
EPi=m—(—1)d (i~1,?2) (9-46) 


(f= ,2;1j==1,..……,1) (9-45) 


其 中 记 
BA 与 A Da 
jij 三 1 


P 与 P, 杂交 后 的 F, 代 及 其 连续 自 交 下 的 FE。 代 ， 由 (9-41) 
式 ,其 基因 型 值 平均 (也 是 表 型 值 的 总 体 平均 为 
忆 有 一 证 十 2 (n=l1,.2,..*) (9-47) 
其 中 记 a : 
hA Dh 
E : | j=1 
P， 代 与 亲本 P; 回 交 后 的 Bi 代 遗 传 组 成 是 
I (TEsB4t 4m) G1,2) 
因而 其 基因 型 值 平均 为 
BB, = 站 一 二 (一 I pa (一 1,2) (9-48) 


* 262* 


由 (9-46) 一 (9-48) 式 可 得 
2EB;— EF,.— EP=0 (i:= 1,2) 
与 4EF,— 2EF,— EP,— EP,= 10., (9-49) 
因此 ,在 一 些 附加 的 (独立 性 与 正 态 性 ) 假 设 下 ,可 由 检验 上 两 
式 左 端 的 参数 是 否 显著 地 异 于 截 ， 来 考察 该 模型 与 实际 的 显 
著 差 异性 , 
上 述 数学 模型 中 ,参数 m, d 与 的 估计 及 其 显著 性 检验 
通 稼 采用 线性 回归 的 方法 。 上 述 6 个 世代 (总 体 )}Pi, Fi 与 
Bi(i = 1,2) 表 型 值 的 标准 差 依次 记 为 op,， or, 与 cai。 从 
这 六 个 总 体 中 分 别 独 立 随机 地 取得 样本 ， 其 样本 平均 依次 记 
为 P,, F; 与 也 ,样本 容量 依次 记 为 nips HE. 与 api ==1, 2 
则 由 (9-46) 一 (9-48) 式 , 可 得 数学 模型 
P=m—(—1)'d+ eiop/ MV np ， 
元 一 m 十 2 入 十 aires np 


与 Bm (ld tt eng/V na (9-50) 


(i = 1, 2), 
其 中 ce; 互相 独立 , 且 有 Ee; 一 0 及 
] Varie 一 1 (人 一 1 6) 
若 用 样本 标准 差 ， 估计 总 体 标准 差 gc, 则 可 求 得 参数 m， 
d 与 4 在 某 些 意义 下 的 最 佳 估计 ， 并 在 进一步 的 正 态 慢 设 下 
可 进行 显著 性 检验 ， 
(三) 基因 的 互 作 
显 性 是 等 位 基因 间 的 互 作 效 应 ， 而 非 等 位 基因 间 也 常 存 
在 互 作 【也 称 为 上 位 效应 (epistasis)]， 这 些 统称 为 基因 的 互 
作 (gene interaction)j， 当 非 等 位 基因 间 的 互 作 显著 时 ,就 要 
定义 新 的 互 作 参 数 ， 例 如 当 两 对 等 位 基因 ( 记 作 4 与 a, 4， 


二 讽 必 者 理 


与 a2) 间 的 互 作 显著 时 ,除了 已 有 的 加 性 效应 值 4, 与 41, 以 及 
显 性 效应 值 hh 与 所 外 ， 还 要 定义 4 个 互 作 参 数 : iu 为 dd 与 
由 | 由 的 互 作 ; ju 为 di 与 本 则 的 ; 大 为 再 与 在 间 的 ;了 为 所 
与 包间 的。 它们 的 具体 定义 等 价 于 下 述 9 种 基因 型 的 取 值 ， 


基因 型 值 A a Ga 
.AE mt d+ d+ ts nr 十 由 十 可 十 有 nm — di + di — ts 
i md 十 上 二 fiz +1 md+ ho— js 
a md di [m+h-di-in| md- d+in 


由 此 即 可 算得 ms dQ, 如: hi, hs, ls jm, in 与 tl 这 9 个 效应 
值 的 定义 。 也 可 求 得 上 述 6 个 世代 的 表 型 平均 如 下 . 


于 是 其 中 m, d,s hs l,i 会 Fue i 与 1 全 enjn + enln [ 见 
(9-45 一 9-47) 式 ] 这 6 个 参数 可 利用 这 6 个 世代 的 样本 平均 
估算 ;并 在 一 些 假 设 ( 独 立 与 正 态 ) 下 可 进行 显著 性 检验 ， 


(四 ) 尺度 转换 


有 些 数量 性 状 的 遗传 ,表面 上 似乎 基因 间 互 作 很 显著 ,但 
是 在 经 过 适当 的 尺度 转换 后 ,等 位 基因 间 的 互 作 会 “消失 ”, 遗 
传 规律 变 得 清晰 起 来 。 因 此 尺度 转换 的 方法 相当 重要 ， 其 中 
如 对 数 转换 (y 一 jax， 倍 性 遗传 时 采用 ) 与 守 次 转换 [) = 
z(r 关 0)] 等 较为 直观 90 与 重要 ,而 且 在 采用 军 次 转换 时 ,如 
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何 寻 求 适当 的 宕 次 ”;, 也 可 有 一 些 方法 Ba。 
五 、 遗 传 力 
(一 ) 广义 遗传 力 与 狭义 遗传 力 的 定义 
由 (9-44) 式 可 知 ,一 个 生物 个 体 在 一 种 数量 性 状 上 的 表 
型 值 P 可 分 解 为 
Pe=gpt+te (9-51) 
其 中 8 是 该 个 体 的 基因 型 值 , 。 是 环境 差 值 。 
设 一 个 群体 中 的 每 个 基因 型 值 都 是 把 该 群体 作为 总 体 后 
所 取 的 具有 该 种 基因 型 的 表 型 值 期 望 ,也 即 
E(Plg)=g VeéG (9-52) 
其 中 G 是 该 群体 中 基因 型 的 全 体 ,而 上 式 的 三 个 & 中 ,旁边 两 
个 g 表示 同一 种 基因 型 ， 中 间 一 个 8 表示 该 种 基因 型 的 值 . 
那 末 不 难 证 明 ， 该 群体 作为 一 个 总 体 时 , (9-51) 式 中 的 与 
< 就 不 相关 (但 未 必 互 相 独 立 ), 也 即 协 方差 
Cov(g, ce] 一 0 (9-53) 
h3 Var gl/VarP (9-54) 
为 该 群体 的 广义 遗传 力 heretability , 也 称 为 遗传 素 )， 当 一 
个 群体 满足 (9-52) 或 (9-53) 式 时 ,由 (9-51) 式 得 
Var P=—= Varg+i+ Vare 及 0 有 Sl (9-55) 
由 上 述 第 三 节 , 一 个 表 型 值 可 分 解 为 
P=gt+e=d++h+i+te (9-56) 
其 中 4 为 加 性 部 分 (第 三 节 中 的 m 十 9),& 为 显 性 部 分 ,5 
为 非 等 位 基因 间 的 互 作 部 分 (第 三 节 中 的 i 十 i 十 1)， 通 常 


称 
hi A Vard/Var P (9-57) 
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为 该 群体 的 狭义 遗传 力 。 当 Cov(a, 4 十 纪 王 0 时 有 


hy (9-58) 
而 当 Cov(#, 十 i 十 2e)= 一 0 时 有 
Cov(d, P) = Vard (9-59) 


及 
bi = Cov(d, P/VarP = bld, P) 
=— Covi(d, P)/(Var P . Vard) 
(a PF) (9-60) 
其 中 6(ad, P) 为 d 依 P 的 回归 系数 ,而 7 为 相关 系数 ， 
广义 遗传 力 好 越 高 , 说 明 通 过 对 个 体 表 型 的 选择 , 越 能 
正确 地 判断 其 基因 型 ， 而 狭义 遗传 力 成 的 大 小 在 一 定 程度 
上 反映 了 该 性 状 传递 给 后 代 的 能 力 , 
(二 ) 广义 站 伟力 的 估算 
1 直接 估算 
有 些 群 体 中 的 各 种 遗传 型 较 清 晰 "9， 每 一 遗传 型 值 都 可 
估算 出 来 ,于 是 Varg 及 如 部 可 估算 得 到 . 
2 利用 基因 型 一 致 的 群体 
由 (9~54) 与 (9-55) 式 得 
有 一 1 一 Varecel/VarP 
当 考 察 的 数量 性 状 主要 由 一 对 等 位 基因 作用 时 ，P: 代 的 
得 传 组 成 是 十 44 十 二 44 十 二 so, 因而 F, 代 的 环境 方差 
可 估计 为 


Var e ~ 二 Var P+ VarP, + VarP, 
-， = 入 


其 中 Var 已，Var P; 与 Var F, 分 别 为 亲本 Pi, PPB， 及 其 杂 
交 一 代 F， (在 与 F; 代 尽 可 能 相同 的 环境 下 ) 的 表 型 值 方 差 
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在 其 他 情形 ,有 着 许多 不 同 的 估算 方法 .此 外 ,在 用 样本 方差 
估算 总 体 方差 时 ,还 可 估算 样本 统计 数 的 方差 。 

3. 利用 方 整 分析 法 

这 里 是 要 估算 一 个 群体 关于 某 一 数量 性 状 的 广义 遗传 
2 

(1) 固定 模型 ” 设 该 群体 共有 se 个 品种 (每 个 品种 内 的 
个 体 基因 型 相同 )， 从 第 i 个 品种 中 独立 随机 地 试验 取得 
个 表 型 值 , 全 试验 共有 =” 会 十 矶 十 …' 十 个 表 型 观察 
值 , 第 i 个 品种 个 体 数 在 该 群体 中 所 占 的 比例 为 六 /ma。 这 里 
的 数学 模型 是 设 第 i 个 品种 的 第 1 个 观察 值 Pi; 可 分 解 
汶 | 

Pi gt ernie= 1 dad; f= ly 1) (9-61) 
其 中 中 为 第 i 个 品种 的 基因 型 值 ， 而 各 品种 有 相同 的 环境 
方差 ,也 即 有 
Eejy=0 RK Vareis= gl(im 1 4; 1 = 1,.* 四 


也 着 
x 会 工 > wi(i = 1,***, 4), 
:> Niis 
及 一 a > > a 本 
及 5 人 A 人 =#) 
一 Ee] 
则 有 期 望 
Es = a Varg 
其 中 该 群体 的 基因 型 方差 为 


+ 和 


g:) 


1 Ea | 1 Ee 
Var 8 一 > ni(g: — BY) (z 会 ns 
痢 王 重 是 于 


Fel 


于 是 


站 会 与 各 会 2 一 人 ( 一 由 


分 别 为 该 群体 环境 方差 mm 与 基因 型 方差 Var g 的 无 偏 估 
计 ， 

(2) 随机 模型 ” 当 一 种 数量 性 状 由 许多 对 等 位 基因 控制 
时 ， 基 因 型 的 种 数 就 会 相当 大 。 为 此 ， 常 采用 如 下 的 随机 模 
型 。 设 从 该 群体 中 独立 随机 地 取出 a 个 品种 ， 从 其 中 第 i 个 
品种 中 又 独立 随机 地 取得 n; 个 表 型 值 。 其 他 记号 与 假设 同 
上 一 小 节 ;内 是 其 中 设 

Var gr=— Varg (im 1,:**, 4). 

: ( 一 2 al) Varg 


=1 


Ermog 与 Eni=o+ 
站 


(9-62) 
于 是 
rea 与 人 人 (一 DG 一 Dd/(r— > n/n) 
分 别 为 该 群体 环境 方差 o 与 基因 型 方差 Var 8 的 无 信人 
计 . 


(3) 设置 随机 区 组 的 情形 ”这 时 模型 中 的 (9-61) 式 变 为 
= grt b+ e, 
(i== ly a f= dy, 0) 
其 中 6 为 区 组 i 的 效应 值 ， 由 于 采用 了 环境 (局 部 ) 了 制 ， 
估算 中 从 总 的 环境 方差 中 除去 了 区 组 效应 ， 所 以 遗传 力 就 会 
大 些 ， 
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(三 ) 狭义 遗传 力 的 估算 


本 小 节 中 总 是 假设 控制 所 考察 的 数量 性 状 的 各 基因 之 间 
没有 连锁 与 上 位 性 效应 。 
1. 利用 回 交 后 代 与 F, 代 资 料 
在 上 述 假 设 下 ，F，B, 与 B, 世代 的 基因 型 方差 分 别 


为 
H D+ 
i 
,DD HEF 
与 Vg, 一 ra ee a 
其 中 (利用 第 四 节 的 记号 ) 记 


DAEH, HEADH SFABdh 
从 而 F; 代 群体 的 加 性 方差 [此 即 名 = 0 (从 而 且 一 0) 时 的 
Vs] 为 


, ,Bn ,， a 
Var, 会 V pF j= 人 可 ZV gr, 3 下 ra 的 下 


= “7 一 耻 a 一 Va,s 


其 中 Vp,，Vs, 与 V's, 分 别 为 Fi,，B' 与 B; 世代 的 表 型 
值 方差 ， 上 述 最 未 一 个 近似 式 成 立 的 条 件 是 环境 方差 的 近似 
式 
2Vers, 一 了 ep 十 Ves,. 

2. 利用 亲子 回归 系数 

(1) F; 代 自 交 后 的 亲子 回归 系数 在 上 述 假设 下 ， 已 
代 个 体 的 基因 型 值 gF, 与 自 交 后 相应 F， 代 家 系 平均 基因 
型 值 gF, 一 PF,( 表 型 值 平均 ) 之 间 的 协 方差 为 

H 


Cov(Ps,, Pa) = Cov(gF,, Pa)= 一 士 是 (9-64) 


"380." 


其 前 一 近似 式 假设 F， 代 个 体 的 环境 差 值 es, 有 
‘Cov(es,s PP) 二 0 
结合 (9-63) 式 可 知 ，Pi， 依 P;, 的 回归 系数 为 


b(Pa,, Pep) 一 Cov( Pe,, Ps,)/Var Pr, = Es (局 十 避 ). 


(2) F; 代 随 机 交配 后 的 亲子 回归 系数 ”在 上 述 假 设 下 ， 
F， 代 个 体 的 基因 型 值 gr 与 在 F, 代 内 随机 交配 后 相应 F， 
代 家 系 平均 基因 型 值 gs, 一 Pr, ( 表 型 值 平均 ) 之 间 的 协 方差 
为 

Cov{(gr,» PF,) 一 Cov(gs,s Pi) = D/4 (9-65) 
其 中 gs, 表示 双亲 的 中 值 。 于 是 这 时 在 
Cov(ep,, Pi:,) 二 0 或 Covles,, Pai)=0 

的 假设 下 分 别 有 
Py Pej 二 名 或 b(Pp,, Pp,) 一 士 夏 . 


3. 利用 F; 与 F 代 以 及 不 分 离世 代 
在 上 述 假设 下 ， 连 续 自 交 后 ,与 F, 代 的 表 型 值 方 着 分 
别 为 
Dn We he ee 
有 4 16 


fs 


Ve D+ 
8 64 


HT Ver, 
由 此 可 解 得 . 
8 8 
万 一 本 Ve, 一 2Ve, 一 Ven 二 2V er， 


16 4 16 4 
oT di 


三， 0 


若 用 不 分 离世 代 F,。P, 与 P; 的 表 型 值 方差 估算 上 式 中 的 各 
种 环境 方差 V., 则 Fs 代 的 狭义 遗传 力 就 可 估算 得 
hhN(F,) me (1 21°")D Vp» (n = 2, 3 


(四 ) 现实 遗传 力 


1 选择 响应 .选择 差 与 现实 遗传 力 
选择 响应 或 遗传 进度 是 指 
‘RAx.—PF 
其 中 元 为 中 选 亲本 所 生子 代 的 平均 数 ， 互 为 选择 前 整个 亲 
代 的 平均 数 。 选 择 差 是 指 
SS 会 z 一 巨 
其 中 B 为 中 选 亲本 的 平均 数 ， 而 现实 遗传 力 是 指 
及 会 R/S. 
2. 人 选 率 与 选择 强度 ， 
若 在 总 体 P ~ N(p, o) 中 ， 选 取 所 有 P > P。 的 个 体 
作为 中 选 亲 本 ， 那 未 人 选 率 p (中 选 亲 本 占 整个 亲本 的 比率 ) 
和 
pm 工 一 和 (二 于 


其 中 四 为 标准 正 态 分 布 函数 ， 上 式 等 价 于 

P=pg+ @ (1 po 
选择 差 5 与 选择 前 整个 亲 代 的 表 型 值 标 淮 差 ep 之 比 
! 会 5 /oy . 

称 为 选择 强度 ， 当 尸 服从 正 态 分 布 时 有 
i=s pl@ (1 — p)]/p 

其 中 由 为 标准 正 态 分 布 密度 。 事 实 上 

Xp 一 Es 


i 一 人 二 “一 二 | =— l 十 
0 .02rop rn 


-exp| 一 (一 “| a a | 
ee 一 am ei A rd 
ye CC 和 2 p P o 
2xp 


1 
w= wm {Bl—p 
> ( p)]. 


六 、 遗 传 相关 与 选择 指数 
(一 ) 型 相关 的 剖 分 


记 Pis gr 与 of 会 己 一 吕 分 别 为 一 个 生物 体 关于 性 
状 丰 的 表 型 值 ， 基因 型 值 与 环境 差 值 
对 于 某 一 群体 的 生物 来 说 ,分 别称 
rp 会 rp(iy )) A Cov(P,, P/V Var Pp; VarPi 
rs ra(i,i) ACov(gs, gi)/V Var gi * Var g; 
与 ，; 
re 会 roli, 1) AE Cov le,, e)/V Var ei * Vare, 
为 该 群体 中 性 状 i 与 i 的 表 型 相关 系数 ， 遗 传 相 关系 数 与 环 
境 相 关系 数 ， 在 
Cov(gis £;) + Cov(eis 8i) = 0 i 
与 Cov(gis ec) 一 0 (Ri, 1) (9-66) 
的 假设 下 ,依次 可 有 
Cov(P;, P;) = Cov(gis g;) + Covle;, e;) 
与 
Var et = Var Pi — Var gi = (1 — ht)Var Pr (k= 1, 7) 
其 中 瞩 会 Var gt/Var Pt 为 性 状 的 广义 遗传 力 。 于 是 在 
(9-66) 假设 下 有 
rplis 1) = hihsr, 十 -fl 一 局 VL— Mr, 
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其 中 的 第 一 项 hii 会 hihireli, 1) 称 为 相关 遗传 力 ", 在 
hs 1(* 玫 i 站) 的 情况 下 ,由 上 式 可 得 
|r,| < [re| 十 (rol, 


(二 ) 遗传 相关 系数 的 估算 


记 Pin 为 性 状 i 在 第 i 个 品种 的 第 个 观察 ( 表 型 ) 值 ， 
我 们 的 数学 模型 是 设 
Piik == gi 十 eit(i = 1, 2 T= ,es ds Rl, b) 
(9-67) 
其 中 性 状 守 的 遗传 方差 与 环境 方差 分 别 为 
Var pi; = Var g; 


与 Var ek == Var ei = 1, 2; 7 二 105 
R= 1,...…, 6) 
性 状 1 与 2 的 遗传 与 环境 协 方 差分 别 为 
Cov( giis Bi) 一 Cov( gi, gi) 
与 ， Cov(eyty eak) 一 Cov(ei，c) 


(1 一 1 a R=1,...,b) 
并 上 且 Cov(g;;, eimk) 0, 当 7 了 闯 1 时 Cov(gijs Eh) == 0, 当 
(i, ) 天 (m, n) 时 Cov{ eik, eirmn ) = (0 
记者 
呈 1 二 ] wy 一 
BA >, Pin, Pi 会 一 人 BP 
ke=t 上 f= 


面 


SS 人 > FPA—B) (i=1,2) 


tsi k=1 


SPr 会 3 | (Pa — BP) (Pa — P;) 


i k=l 
S54 bP (By— By (i=1,2) 
j=l l 


= 7 


SP4 会 5 Sl) (Po— FB) (了 一 瑟 ) 


SS 台 8S7 一 So 一 1.2) 与 $P, 人 SPr — SPs 
则 不 难 证 明 , 有 期 望 
ESS, = a(b — 1)Var eli = 1, 2), 
ESP, = a(b ~— 1)Cov(e,, e,) 
ESSs; = bla — l)Varg: + (a — 1)Var ei 
(i= 1,2) 
与 
ESP, 一 be 一 1)Covfp 所 ) 十 (ea 一 1)Cov(e, ea) 
由 此 可 求 得 Varg:, Vare;, Cov(g, 81), Cov (es ea)。 
VarP; 一 Var g; + Var e; 与 Cov(P, PB) = Coy(g, gy) 十 
Cov(eis ea) 的 无 偏 信 计 ， 这 与 方差 分 析 法 基本 类 似 ， 
当 设 置 随机 区 组 时 , (9-67) 式 的 假设 变 为 
Pa pj; + bart eink (i = 1,2; i = 1 03 
R= 1,..., 6b) 
由 于 采用 了 环境 (局 部 ) 控 制 ， 从 总 的 环境 方差 与 协 方差 中 除 
去 了 区 组 效应 ， 所 以 这 时 的 遗传 力 与 相关 系数 一 般 会 大 些 。 


(三 ) 选择 指数 


1 选择 指数 的 定义 与 计算 

设 有 mm 种 性 状 。 在 一 个 被 选择 的 群体 中 ， 随 机 取 一 个 个 
体 。 该 个 体 这 疾 种 性 状 的 表 型 值 与 遗传 型 值 分 别 记 为 

Pi, Ps:**, Pm 与 gs Ps- Bm 
又 设 这 ;种 性 状 对 于 我 们 目的 的 相对 重要 性 比例 ( 权 ) 为 mi: 
a:.…*:am。 也 即 我 们 要 选 (目标 函数 ) sg 的 值 尽量 高 的 个 
体 ,其 中 记 
4 会 (as an) 与 g (gs Bm) 
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但 是 每 个 个 体 的 a'g 值 是 未 知 的 , 我 们 内 知 每 个 个 体 的 表 型 
值 忆 , P,…*, Po(n 到 呈 )。 于 是 我 们 可 取 其 线性 函数 2 了 ,使 
相关 系数 | 
r(a'g,s bP) 一 max r(a’g, cP) (9-68) 
其 中 记 z , 
bal(h,.…, br) 与 己 会 (PPo) 
这 样 的 线性 函数 bP 就 称 为 (线性 ) 选 择 指数 。 不 难 解 得 , 
be VF oa (9-69) 
其 中 记 
Vp 会 VarP 与 下 "会 {Cov(g;, gi)}1-1, Tle 
2 选择 指数 与 典型 相关 分 析 
选择 指数 与 典型 相关 分 析 有 着 密切 的 关系 。 若 P 与 8 的 
第 i 对 典型 相关 变量 为 wm 与 本 ;又 记 
8g 会 A Hn) SS BPE(mny ,va) 
则 相应 于 (9-69) 式 有 
~ bm (0A),B 
其 中 (a4)。 为 a'4 的 前 个 分 量 组 成 的 向 量 。 这 时 weg 与 
P 的 复 (最 大 线性 ) 相 关系 数 [ 见 (9-68) 式 ] 为 


rags BP) — De /Es :Ta 


其 中 ci; 为 ad 的 第 i 分 量 , 币 
会 ri wi) 宇 0 (i=1,..*,#), . 
关于 多 元 席 计 分 析 在 划 传 学 上 的 应 用 国内 近 几 间 末 忆 
做 了 不 少 工作 pr- 


七 、 双 列 杂 交 


(一 ) 完全 双 列 杂交 
设 有 了 个 品系 ， 品系 ( 父 本 ) Xx 品 系 j( 母 本 ) 的 杂交 组 
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合 简称 为 (i, 站 杂交 组 合 . 完全 双 列 杂交 的 设计 通常 有 四 
种 ; {Gi 站 tisj= 1 ,Pp}, {6D):l Si<i<?}, {Ci, 
1 入 天 让 与 人 D1:l Si<Ie}. 

用 xi 六 表示 (i, j 杂交 组 合 所 产生 的 P, 代 在 第 下 个 
区 组 中 某 确定 数量 性 状 的 第 ! 个 表 型 观察 值 平 均 。 一般 的 统 
计 模 型 是 先 设 

vii pt git bi (be)it tt era 
(Re ls, Ble=1,...,c) 
其 中 的 具体 假设 与 通常 的 两 因素 、 等 重复 、 有 交互 作用 的 方 
差分 析 相 同 . 当然 也 有 固定 模型 、 随 机 模型 与 混合 模型 之 
全 5 
接着 的 进一步 分 析 , 是 将 其 中 的 gi; 分 解 为 

8 
其 中 g; 称 为 品系 i 的 一 般配 合力 (genenal combining 
ability, 简 记 为 Gca)，sii 与 ri 分 别 为 组 合 (1,， 7) 的 特殊 
配合 力 (specific combining abilty， 简 记 为 Sca) 与 反 交 效 
应 ,而 且 规 定 

sms KR riim— ri 
又 当 设计 中 没有 杂交 组 合 (i, j) (i > 站 时 规定 

gi mm git 【也 即 “ro = 0) 
那 末 由 此 可 得 


1 
i 7 (Bi + gii) EE— Ei 
及 ri 二 7 (Bi 一 £1j), 


rn AIC ns onion 
乘 估计 ， 以 及 给 出 相应 的 显著 性 检验 。 目 前 这 方面 的 模型 与 
分 析 方 法 已 很 多 


i 


(二 ) 两 组 亲本 的 双 列 杂交 
设 有 两 组 亲本 。 记 xjt 为 第 一 组 亲本 中 第 i 个 与 第 二 
组 亲本 中 第 j 个 杂交 后 产生 的 Ri 代 在 第 不 个 区 组 中 的 表 型 
值 平均 ， 这 里 的 数学 模型 是 设 xin 可 分 解 为 
vik pt ot Bit (op)i tt Bt t+ esit 
于 是 可 完全 采用 两 因素 有 交互 作用 及 随机 区 组 设置 的 方差 分 
析 方 法. 
{三 ) 部 分 双 列 杂交 
设 有 个 亲本 。， 部 分 双 列 杂交 是 指 每 一 个 亲本 都 与 其 他 
户 一 1 个 亲本 中 的 式 之 Pp 一 1) 个 杂交 .如 果 不 考 韦 正 反 交 ， 
那 末 共有 , ps/2. 个 杂交 组 合 ,因此 .pr 必须 为 偶数 ;; : 
部 分 双 列 杂交 中 最 常用 的 是 轮 圆 设计，': 它 是 :将 第 训 = 
1,2,.….,P) 个 亲本 与 第 态 二 1 夺 十 1 十 1,-"…， 此 十 ?十 
一 1 工 个 亲本 杂交 ， 其 中 记 《会 (P 十 1 一 s)/2 (因此 与 
f 必须 是 一 畜 一 偶 )， 并 且 当 m 宇 p 时 第 m 个 亲 未 就 是 描 第 
m 一 也 个 亲本 。 这 里 的 模型 是 设 杂 交 组 合 (i, j) 产生 的 FF 
代 在 第 个 区 组 的 浴 型 什 平 均 考 可 分 解 为 
Mh 开赴 gi a 2 
(Re ls, 
此 时 在 约束 条 件 . ; 
Se Su en 
下 参数 已 (一 般配 合力 3 5 《特殊 配合 力 ) 的 最 小 二 乘 佑 
计 是 名 与 名;: 
| a 与 各 一 权 一 外 一 息 一 
其 中 4 为 .XP 年 阵 , 它 在 第 式 = 1,-…, 了) 行 上 除 第 i 个 
元 素 为 fy 第 《十 1 至 《二 i++ 一 1 ( 当 mm 之 p. 时 第 


“my 


就 是 指 第 m 一 加 个 元 素 为 1 外 ， ee x 为 样本 平 
均 , 他 (F,,* £5)， 好 会 (9 < 557 会 2 一 一 + > 各 1 证 及 


4 会 局 一 站 一 ee 
二 给 出 这 些 参 数 差异 的 显著 性 检验 。 
八 、 遗 传 型 与 环境 的 互 作 
(一 ) 互 作 的 分 析 
在 有 多 种 遗传 型 与 多 种 特定 环境 全 这 里 可 包括 各 个 特定 
的 地 区 年份、 培育 条 件 或 药剂 姓 理 等 ) 时 ,常常 需要 分 析 基 因 
型 与 环境 的 互 作 ; 例如 ， 若 有 第 i 个 址 传 型 于 第 7 年 份 在 第 
玉 个 地 区 的 第 王 次 重复 试验 的 表 型 值 平均 ， rijkms 出 这 
里 的 模型 可 将 :xikwm 分 解 为 四 
hn 二 十 (gy) + (elt 
+ (gly)in tt erikm . 
这 是 一 各 三 因素 有 吾 作 的 方差 分 析 . 


(二 ) 遗传 型 稳定 性 的 分 析 - 


第 i 种 遗传 型 (或 品种 ) 在 第 种 特定 的 环境 (地 区 ,年份 
或 地 区 x 年份 等 ) 下 第 上 Re ee xijk, 
这 里 的 模型 是 设 xijt 可 分 解 为 

fig) bt + et 
oe lg a bk ly) 
当 试 验 中 未 设置 随机 区 组 时 上 述 bx 取消， 

因为 是 比较 这 < 种 遗传 型 的 稳定 性 ， 所 以 这 里 应 为 固定 
模型 ， 3 可 求 得 参数 的 最 小 二 鞠 估 计 页 六 与 (gD 现 记 oi 
为 《gjs 依 二 的 回归 系数 ,又 记 


" 过 下 局 天 


di yy, alle 


其 中 他 为 试验 中 随机 误差 的 方差 估计 ， 当 w 一 一 上 且 
1; 短 1 时 ,遗传 型 关 基 本 上 不 受 环境 的 影响 ,所 以 可 称 此 品种 
是 完全 稳定 的 ， 当 由 一 0 且 过 1 时 ,遗传 型 ;与 环境 
的 互 作 基本 上 没有 ,所 以 可 称 此 品种 是 平均 稳定 的 . 
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